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Los ambientes litorales constituyen áreas de transición entre los 
ecosistemas terrestre y marino. Estas fronteras ecológicas están caracterizadas 
por intensos procesos de intercambio de materia y energía. Las playas arenosas 
cubren una gran parte de la costa mundial (~ 70%) y son de vital importancia en 
el procesado de grandes cantidades de materia orgánica y en el reciclado de 
nutrientes. Debido a su baja producción primaria, sus cadenas tróficas están 
basadas principalmente en aportes alóctonos de fitoplancton, macroalgas, 
fanerógamas y todo tipo de restos orgánicos. La importancia de los varamientos 
de algas radica en su influencia sobre la estructura de las comunidades costeras, 
mediante el suministro de alimento y lugar de refugio para organismos 
supramareales, el aporte de materia orgánica particulada para organismos 
filtradores y la liberación de nutrientes hacia los sedimentos mediante la 
descomposición microbiana. Estos depósitos de macroalgas crean una zona 
activa o punto caliente, con una actividad biológica y química espacialmente 
distinta a la de su alrededor. Los procesos ocurridos durante las diferentes fases 
de la degradación de este material vegetal proporcionan los mecanismos 
subyacentes por los cuales se producen efectos cascada que afectan a su entorno 
y a los organismos asociados.  
La costa gallega (NO España) está caracterizada por la presencia de 
conjuntos de ensenadas costeras denominadas rías, en cuyos márgenes 
predominan las playas arenosas, protegidas de la acción directa del oleaje. A 
pesar de la importancia de las playas en el litoral de Galicia, apenas hay 
información sobre los varamientos de algas, muy comunes y de especial interés 
ecológico. El objetivo principal de este trabajo es el de aportar nuevos datos 
sobre el papel que tienen los varamientos de macroalgas en la ecología de las 
playas estuáricas protegidas de la costa gallega. Partiendo de este objetivo 
general se establecieron objetivos particulares y específicos desarrollados en 
cada uno de los capítulos de esta Tesis. 
A lo largo del CAPÍTULO 2 se investigan los patrones de deposición de 
macroalgas en playas protegidas. Los resultados obtenidos demostraron que la 
topografía de la playa y la morfología de las diferentes especies de macroalgas, 
influyen en la distribución de los depósitos de algas. Las especies de morfología 
laminar y filamentosa quedaron varadas principalmente en los niveles inferiores 
de las playas (terrazas mareales muy anchas y de poca pendiente). Mientras que 
las especies ramificadas y correosas dominaron los depósitos de algas 
localizados en las zonas superiores de la playa (zonas estrechas y de pendiente 
pronunciada). Estos resultados probaron la existencia de una variabilidad 
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espacial en la composición específica de los depósitos de algas en playas 
protegidas.  
En el CAPÍTULO 3, se analiza la evolución espacio-temporal que sufren los 
compuestos fenólicos en los depósitos de macroalgas y fanerógamas de cuatro 
playas protegidas del litoral gallego. Para ello, se determinaron las 
concentraciones fenólicas de las principales especies varadas en estas playas. 
Los resultados demostraron la existencia de importantes diferencias inter 
específicas en las concentraciones fenólicas de los depósitos de material más 
fresco. Los procesos de degradación que sufren las algas, una vez quedan 
depositadas sobre la playa, minimizan estas diferencias entre especies. Además, 
se demostró la existencia de una variabilidad espacial, entre niveles de 
deposición, asociada al tiempo de varamiento del material vegetal. Se detectaron 
valores bajos de fenoles en el material más degradado y valores superiores en las 
líneas de deposición más recientes. Los resultados obtenidos prueban la 
existencia de diferentes fuentes de alimento en función de su composición 
bioquímica (contenido fenólico), lo que permite a los organismos asociados a los 
depósitos de algas, la elección de dietas en base a sus criterios nutricionales 
específicos. 
El efecto que tienen estos compuestos fenólicos sobre la distribución de la 
macrofauna asociada a los depósitos de algas, fue analizado en el CAPÍTULO 4. Se 
identificó un patrón general de asociación de crustáceos con el material más 
fresco y con mayores contenidos fenólicos. Mientras que los organismos de 
origen terrestre (insectos) estuvieron asociados principalmente con las bandas 
de material más degradado, de concentraciones fenólicas bajas. Sin embargo se 
detectó una gran variabilidad espacio-temporal, por lo que no se pudieron 
extraer resultados concluyentes. La discordancia entre el contenido fenólico de 
los depósitos de algas y la distribución de la fauna asociada a este material 
podría ser el resultado de una elección del hábitat por razones diferentes a las de 
la calidad alimenticia del recurso.  
En el CAPÍTULO 5 se exponen los resultados obtenidos en un experimento 
de manipulación realizado en una playa del litoral gallego. El objetivo de este 
trabajo fue evaluar el efecto que tiene la macrofauna sobre la degradación de los 
depósitos de algas. Además se llevó a cabo una medición de los flujos de CO2 
asociados al proceso de descomposición, pionero en estas costas. Los resultados 
del experimento concluyeron que las actividades llevadas a cabo por los 
organismos que habitan los niveles superiores de las playas, son vitales en el 
procesado de estos detritos mediante su consumo y/o actividades como la 
fragmentación, favoreciendo los procesos de degradación del material varado, 
acelerando la actividad microbiana y promoviendo su posterior incorporación a 
las cadenas tróficas. Los flujos de CO2 medidos a lo largo del experimento 
demuestran que los depósitos de algas varadas son puntos de alta actividad 
biogeoquímica, con valores de respiración muy superiores a los esperados en 
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ambientes con tan baja producción primaria. Los valores de emisiones de 
carbono calculadas en este estudio son superiores a las que se producen en 
alguno de los biomas más productivos de la tierra (ej. bosques húmedos 
tropicales).  
Esta Tesis incrementa el conocimiento relativo a los varamientos de algas 
y la interacción de estos con la macrofauna asociada, subrayando la gran 
importancia de estas acumulaciones en las playas. Además los resultados de este 
estudio demuestran que los depósitos de macroalgas son zonas donde se 
produce una importante actividad biogeoquímica, vital para el reciclado de 
nutrientes en las playas arenosas. Este tipo de estudios son fundamentales para 
el conocimiento de los ecosistemas, necesarios a la hora de implementar normas 
de manejo y de gestión que intenten hacer confluir intereses económicos y 








































































El objetivo de este capítulo es el de contextualizar este trabajo, 
proporcionando una descripción de los principales temas tratados a lo 
largo de este estudio. Esta descripción se centrará en el conocimiento 
actual de la ecología de playas protegidas, y en particular de las 
acumulaciones de algas en playas protegidas y el efecto e importancia que 
estos tienen en los ecosistemas costeros adyacentes. A lo largo del capítulo 
se expondrán los antecedentes de este estudio y las razones que para dicha 
investigación. También se identifican las preguntas clave que se han 
abordado, se da una breve descripción del enfoque adoptado y se traza la 
estructura de la tesis.  
 















































Los ambientes litorales constituyen áreas de transición entre los sistemas 
terrestre y marino. Son fronteras ecológicas caracterizadas por intensos 
procesos de intercambio de materia y energía, y por su configuración se pueden 
diferenciar entre costas erosivas (ej. acantilados) y de sedimentación (ej. playas). 
Existe una gran variedad y singularidad de ecosistemas que confluyen en este 
ámbito y en este estudio nos centraremos en las playas arenosas. 
De forma genérica, las playas arenosas son depósitos de sedimento no 
consolidados, removidos por las olas, que se forman en el límite marítimo- 
terrestre. Se trata de ecosistemas muy extensos que cubren una gran parte de la 
costa mundial (~ 70% de los márgenes continentales) (McLachlan & Brown 
2006). Las playas son ambientes muy dinámicos en cuya formación y evolución 
intervienen elementos de los cuatro compartimentos: atmósfera, litosfera, 
biosfera e hidrosfera. Estos cuatro compartimentos interactúan para producir un 
amplio rango de sistemas y tipos de playas que ocupan diferentes ambientes 
tanto a escala regional (ej. zonas estuáricas, llanuras intermareales o playas 
oceánicas), como a escala global (desde playas tropicales hasta playas antárticas) 
(Figura 1). Todos estos tipos de playas se clasifican en función de su estado 
morfodinámico (Wright & Short 1984). Según esta clasificación podemos definir 
playas reflectivas (estrechas y de pendiente pronunciada) y disipativas (anchas y 
planas); entre estos dos extremos se sitúan la mayoría de playas, clasificadas 
como intermedias (Figura 2). 
Desde el punto de vista ecológico, cabe destacar que las playas son 
sistemas con ausencia de materia vegetal adherido al sustrato; sin embargo, a 
pesar de su apariencia árida, proporcionan hábitat para una gran cantidad de 
organismos que se encuentran enterrados bajo el sedimento (ej. bacterias, 
protozoos, poliquetos, moluscos) o sobre él (ej. crustáceos, insectos). La mayor 
parte de las especies que habitan las playas son características de estos 
ecosistemas y no se encuentran en ningún otro ambiente.  
Las playas son además ecosistemas de vital importancia en el procesado 
de grandes cantidades de materia orgánica y en el reciclado de nutrientes. Sus 
cadenas tróficas están basadas en aportes marinos de fitoplancton, macroalgas 
y/o fanerógamas varadas y todo tipo de restos orgánicos. Las playas interactúan 
estrechamente con los sistemas dunares que las bordean, tanto física como 
biológicamente, mediante el intercambio de sedimento y/o organismos. También 
actúan como enlace entre los acuíferos terrestres y las aguas oceánicas a través 








Figura 2. Clasificación de las playas en función de su estado morfo-
dinámico (parámetro Dean) y del Rango Mareal Relativo. Esquema 
modificado de (Masselink & Hughes 2003). 
Figura 1. Fotografías de diferentes tipos de playas: (A) playa protegida en 
la parte interna de la ría de Arousa; (B) playa disipativa de la costa 





Dentro de la playa existen diferentes zonas dinámicas en función de su 
morfología y de las características del oleaje (Figura 3). 
Zona de transición o asomeramiento (submareal): también se conoce 
como playa exterior y es la zona en la que el efecto del oleaje llega hasta el fondo. 
Está comprendida entre la zona de rompiente y el nivel de base del oleaje. Este 
nivel se sitúa a la profundidad por debajo de la cual los cambios en el fondo no 
son detectables, depende de la altura y periodo de las olas y no excede de los 30 
m. 
Zona de rompiente (submareal): abarca desde el punto de rotura de las 
olas hasta la orilla de la playa. El punto de rotura se produce cuando la altura de 
la ola excede 1.5 veces la profundidad de la costa. Su localización dentro de las 
playas es variable. 
Zona de barrido (intermareal): se extiende desde el punto de derrumbe 
de las olas y el límite superior de la acción del barrido. En esta zona se produce 
un flujo bidireccional de subida y bajada del agua influenciado por procesos tales 
como: la altura de ola, el estado de la marea, la pendiente y anchura de la playa, 
el tamaño de grano, etc. Esta zona queda expuesta al aire en marea baja. 
 
Figura 3. Localización de las diferentes zonas dinámicas dentro de una playa meso-
mareal de alta energía. Esquema modificado de (Short 1999). 
A estas zonas debemos añadir una cuarta situada por encima de la zona de 




Zona superior o supralitoral: situada por encima del límite de la 
pleamar de mareas vivas, entre el límite superior de la zona de barrido y la base 
del primer frente de dunas. Esta zona está formada por arena seca y no está 
influenciada directamente por el oleaje, aunque recibe el espray o salpicaduras 
del agua de las olas que llegan en marea alta y en ocasiones puede verse invadida 
por olas de las pleamares de mareas vivas o en periodos de tormenta (Figura 4).  
 
Figura 4. Esquema de la localización de la zona supralitoral y sus componentes 
principales. 
Como superficie de contacto entre los sistemas marino y terrestre, la zona 
supralitoral es un ecotono único que posee propiedades comunes de ambos 
sistemas y es de gran importancia en el intercambio de energía y nutrientes 
dentro del ecosistema costero (Polis & Hurd 1996; Zimmer et al. 2002; 
Mellbrand et al. 2011). La ecología supralitoral está influenciada por procesos 
terrestres y/o marinos entre los que se incluyen la deposición de algas, los 
aportes de material vegetal terrestre, el aporte de sedimento desde las dunas, así 
como el reciclado y descomposición de detritos orgánicos (McLachlan & Brown 
2006).  
Clasificación  
Uno de los problemas más frecuentes en la ecología de playas es la 
utilización de términos como playa expuestas/protegida, o playa de alta/baja 
energía, que a menudo son usados en función de la experiencia de cada 
investigador. Por eso, la utilización de una clasificación de las playas objetiva es 




parámetros propuesto por McLachlan (1980) está ampliamente aceptado y ha 
sido utilizado en numerosos estudios a lo largo del mundo (Colombini et al. 
1998; Incera et al. 2003; Colombini et al. 2009; Barreiro et al. 2011). Este sistema 
permite clasificar las playas según el grado de exposición de la zona intermareal. 
Dicha clasificación está resumida en la Tabla A (ANEXO). Los parámetros 1 y 2 
están relacionados con la acción del oleaje y la anchura de la zona intermareal. El 
parámetro 3 está vinculado a la cantidad de arena fina presente en el sedimento. 
Únicamente bajo condiciones protegidas queda retenida una proporción elevada 
de sedimento muy fino en la playa. El parámetro 4 evalúa la relación entre el 
tamaño de partícula y la pendiente de la playa. El parámetro 5 tiene que ver con 
la profundidad a la que se encuentra la capa de sedimentos reducidos; cuanto 
menor es la energía del oleaje que llega a la playa más cerca de la superficie 
podemos encontrar dicha capa. El parámetro 6 define la presencia o ausencia de 
especies de macrofauna que forman túneles permanentes (ej. Arenicola) en 
oposición a las especies móviles. En función de la puntación total obtenida, las 
playas son clasificadas según su exposición en cuatro categorías: muy protegida, 
protegida, expuesta y muy expuesta (Tabla B ANEXO). 
PLAYAS PROTEGIDAS 
La longitud y extensión de las costas localizadas en bahías, canales y 
estuarios excede enormemente la longitud de las costas oceánicas en la mayor 
parte de los países del mundo (Nordstrom 1992). Por ejemplo, en la costa de 
Estados Unidos, alrededor del 80 % de la costa Atlántica y del golfo de México, 
así como entre el 10 y el 20 % de la costa Pacífica se encuentra en estuarios 
(Emery 1967). La costa gallega (NO España), con una longitud de 1195 km 
(fuente www.mediorural.xunta.es), está caracterizada por la presencia de 
conjuntos de ensenadas costeras denominadas rías, en cuyos márgenes 
predominan las playas arenosas protegidas de la acción directa del oleaje. A 
pesar de la importancia de este tipo de playas en el litoral de Galicia, la mayor 
parte de los estudios realizados hasta el momento están centrados en las playas 
oceánicas. 
Las playas protegidas se definen como playas no vegetadas, compuestas 
por arena, grava o conchas y localizadas en ambientes parcialmente cerrados (ej. 
bahías, lagos, fiordos, rías, etc.) y conectados con el océano o el mar, donde los 
procesos dominantes de trasporte y deposición de sedimento están generados 
por el oleaje y sus corrientes asociadas (Nordstrom 1992). Este tipo de playas se 
pueden encontrar en una amplia gama de ambientes costeros como bahías, 
golfos, estrechos, estuarios y rías. La diversidad de ambientes donde podemos 
encontrar playas protegidas se debe a que los diferentes grados de protección 
frente al oleaje generado en los cuerpos de agua más grandes adyacentes 




una zona determinada dentro de una región (Figura 5). De forma que estas 
playas están más o menos protegidas del oleaje oceánico en función de su 
localización dentro del sistema litoral en el que se encuentren.  
Las alturas de ola alcanzadas en las playas protegidas o de baja energía 
son generalmente < 1 m en condiciones de no tormenta (Jackson et al. 2002). En 
ambientes de baja energía este oleaje puede ser generado a nivel local o no local. 
El oleaje de origen local se da principalmente en cuencas parcialmente cerradas, 
mientras que el oleaje de origen no-local es característico de ambientes 
protegidos en el sotavento de las islas, detrás de barreras sumergidas o cerca de 
las entradas a las cuencas externas más grandes. Los dos tipos de regímenes de 
onda son diferentes pero no se excluyen mutuamente. Con la excepción de los 
lagos o lagunas cerradas, los ambientes de baja energía suelen experimentar una 
mezcla de ambos tipos de oleaje. 
 
Figura 5. Diagrama de un pequeño estuario, en el que se muestra la localización de 
las playas resultantes de la exposición al oleaje. Esquema modificado de 
(Nordstrom 1992). 
 
En entornos protegidos, la altura de las olas cerca de la costa depende del 
nivel de energía de las olas en alta mar y de la configuración de la zona protegida 
(es decir, el tamaño de las islas del litoral, la permeabilidad y la profundidad de 
los arrecifes sumergidos, las dimensiones de la bahía o golfo, profundidad de la 
zona costera o la orientación de la costa). Una característica de los entornos 
protegidos es que se pueden encontrar grandes variaciones en el nivel de energía 
de las olas en distancias cortas a lo largo de la costa, debido a que los factores 




El perfil de una playa protegida o de baja energía dentro de una sistema 
mesomareal se caracteriza por la existencia de dos zonas bien diferenciadas. Una 
zona intermareal estrecha de pendiente pronunciada (reflectiva) y una zona 
inferior formada por una terraza llana y ancha que puede extenderse más de 1 
km, donde prevalecen las condiciones disipativas. Ambas zonas se encuentran 
separadas por un importante cambio en la pendiente de la playa (Jackson & 
Nordstrom 1992; Nordstrom 1992) (Figura 6). Estas zonas están caracterizadas 
por diferentes condiciones hidrodinámicas, diferentes tasas de transporte de 
sedimento y diferente tamaño de grano (Jackson et al. 2002). Las características 
secundarias que se encuentran en el perfil de playas protegidas son de escala 
más pequeña, en comparación con las mismas características en playas 
expuestas, e incluyen: (1) barras longitudinales y transversales; (2) barras 
oscilantes; (3) acumulaciones de algas varadas; (4) guijarros y/o conchas; y (5) 
pequeñas dunas eólicas (Nordstrom 1992). La presencia o ausencia de estas 
formas de relieve es sensible a pequeños cambios absolutos en la energía de las 
olas.  
 
Figura 6. Características de una playa estuárica protegida en un ambiente meso-
mareal en diferentes momentos del ciclo mareal (A) bajamar; (B) pleamar. 






Los depósitos de algas en bandas o cúmulos esparcidos por la playa, son 
comunes en las playas protegidas, debido a la gran cantidad de vegetación que 
crece en aguas protegidas (especialmente en los estuarios). La acumulación de 
algas en la zona superior se produce en bandas más anchas y gruesas que en las 
playas expuestas (Nordstrom 1992). Las algas acumuladas en la terraza mareal 
tienen una distribución aleatoria y parcheada causada por la incapacidad de las 
olas de redistribuir los cúmulos varados. Por el contrario, en las zonas 
superiores los patrones de deposición de algas suele estar asociado a los niveles 
del oleaje durante la bajamar, quedando depósitos de algas formando líneas o 
bandas longitudinales.  
CONEXIONES CON OTROS ECOSISTEMAS 
De forma general los ecosistemas son sistemas abiertos e interconectados. 
El transporte de materia y organismos por medio de vectores físicos y/o 
biológicos vinculan las comunidades ecológicas a través de los límites o fronteras 
del sistema (Heck et al. 2008). Estas conexiones entre ecosistemas son una 
característica fundamental de muchas fronteras ecológicas donde estos 
intercambios son generalizados, creando entradas de materia orgánica alóctona 
que constituyen aportes fundamentales para las redes tróficas de los sistemas 
receptores (Polis et al. 1997; Leroux & Loreau 2008). 
Estos aportes son de vital importancia en ecosistemas con una baja 
productividad in situ, tales como playas, regiones árticas o desiertos (Catenazzi & 
Donnelly 2007; Spiller et al. 2010; Killengreen et al. 2012). Además, los sistemas 
con grandes proporciones perímetro/área (ej. arroyos, bosques ribereños, 
pequeñas islas, playas) responden con fuerza a los subsidios tróficos debido a su 
mayor propensión a recibir las entradas de materia orgánica a través de sus 
largas fronteras (Barreiro et al. 2011). Del mismo modo, los ambientes con 
fronteras permeables y relativamente abiertas a los ecosistemas vecinos 
muestran fuertes respuestas a estos aportes (Cadenasso & Pickett 2000). Estas 
dos condiciones de contorno se dan en las playas arenosas donde los nutrientes 
y la materia se intercambian fácilmente a través de las fronteras abiertas y 
extendidas entre el mar y la tierra. En términos de la energética de los 
ecosistemas, las redes tróficas de las playas se basan en aportes de materia 
orgánica procedente del mar y la tierra, representando un claro ejemplo de 
conexión entre ecosistemas. Las zonas costeras de todo el mundo reciben 
grandes cantidades de materia orgánica en forma de arribazones de algas, 








Figura 7. Intercambios de materiales entre el sistema dunar y la zona intermareal 
de las playas. Modificado de (McLachlan & Brown 2006). 
Las playas arenosas son los sistemas costeros de transición más 
ampliamente distribuidos, y dependen en gran medida de las fuentes de energía 
de la tierra y del mar (McLachlan 1980; Brown & McLachlan 1990). El flujo de 
material entre los ecosistemas marino y terrestre es dinámico, de forma que las 
playas transfieren nutrientes a las comunidades terrestres y vice versa (Polis & 
Hurd 1996). McLachlan (1988) identificó cuatro componentes principales que 
integran estos flujos de materia: el sedimento, las salpicaduras de agua salada, 
las aguas subterráneas y los organismos (Figura 7).  
VARAMIENTOS DE ALGAS (`Wrack´) 
Este término `wrack se usa comúnmente dentro de la ecología de playas 
para referirse al conjunto de materia vegetal u otro tipo de materia de origen 
marino, terrestre o antropogénico que queda depositado sobre las playas. 
También se conoce como varamientos, arribazones, cúmulos o depósitos de 
materia orgánica. Estos aportes de materia orgánica están compuestos 
fundamentalmente de  macroalgas y/o fanerógamas, cuyos tamaños pueden 




demás componentes del wrack representan una pequeña proporción del 
volumen depositado sobre la playa, entre los que podemos encontrar plantas 
epífitas y organismos adheridos a las algas, esponjas, organismos marinos 
muertos así como, vegetación terrestre o todo tipo de basura de origen 
antropogénico (Colombini & Chelazzi 2003). 
El material que conforma el wrack tiene su origen en ambientes 
intermareales y/o submareales como praderas de fanerógamas o costas rocosas 
adyacentes. De esta forma, el material que encontramos varado sobre las playas 
es un reflejo de la composición específica de los ambientes adyacentes, que 
actúan como sistema fuente de estos aportes. Por ejemplo, en las costas cercanas 
a lechos de algas marinas o roquedos, el material depositado sobre las playa está 
compuesto casi exclusivamente por algas marinas (Barreiro et al. 2011), 
mientras que en ambientes más protegidos cerca de los estuarios, donde son 
abundantes las praderas de fanerógamas, la composición específica del wrack 
depositado en las playas presenta una elevada proporción de estas especies 
(Gómez et al. 2013).  
Muchas costas sedimentarias acumulan grandes cantidades de material 
vegetal alóctono, sin embargo existe una gran variabilidad espacio-temporal en 
la biomasa y/o cobertura de estos aportes (Figura 8). Se ha demostrado que, en 
playas expuestas, factores como la exposición al oleaje, la topografía de la costa 
(ej. relación perímetro-área) y la estacionalidad, afectan a las tasas de deposición 
de algas (Barreiro et al. 2011). Además, esta tasa de deposición también se ve 
afectada por las condiciones ambientales de los ecosistemas receptores y 
donantes. Por ejemplo, las tormentas pueden provocar el desprendimiento de 
grandes cantidades de macrófitas en eventos esporádicos, mientras que la 
degradación natural de algas y fanerógamas producen eventos de aporte de 
detritos a las playas predecibles y estacionales. 
La composición específica de la comunidad fuente y las diferentes 
características de las especies de algas o fanerógamas (ej. flotabilidad), 
condicionan la composición específica de los varamientos de las playas 
subsidiadas. El grado de exposición al oleaje y las características morfodinámicas 
de las playas también afectan a la dinámica de los aportes de macrófitas (Orr et 
al. 2005; Barreiro et al. 2011). En playas protegidas se ha demostrado que la 
composición específica de los depósitos de algas viene determinada mayormente 
por la combinación de factores como la topografía de la playa y las 
características morfológicas de las especies de macroalgas. Además, otros 
factores ambientales como la hidrodinámica de la costa, los vientos 
predominantes y las características físicas de la zona de barrido, son 






Figura 8. Fotografías de las playas A Canteira (A y B) y Arnelas (C y D) localizadas en 
la ría de Arousa. Se muestra la variabilidad de cobertura y biomasa de algas 
depositadas sobre estas playas en diferentes épocas del año. 
Importancia de los varamientos de algas 
Los depósitos de algas proporcionan una estructura física, que puede ser 
usada como refugio o lugar de cría, o bien como fuente de nutrientes y energía 
para la fauna de las playas. De hecho, las arribazones de algas son la base de un 
complejo sistema trófico que proporciona diferentes vías para la transformación 
de nutrientes y energía desde los aportes alóctonos de macrófitas hasta los 
consumidores primarios y secundarios, e incluso más arriba de la cadena trófica. 
La acumulación de algas varadas influye fuertemente en la estructura de las 
comunidades costeras mediante el suministro de alimento para los 
consumidores secundarios (Ince et al. 2007), materia orgánica particulada para 
los organismos filtradores (Bustamante & Branch 1996) y la liberación de 
nutrientes a los sedimentos mediante la descomposición microbiana (Rossi & 
Underwood 2002).  
Estudios que han supuesto avances en la ecología de las cadenas tróficas 
subrayan la importancia de los detritos y de las relaciones entre los detritívoros 
(Moore et al. 2004). Varios estudios sobre las cadenas alimentarias simples de 




fundamental y ampliamente utilizado a través de los ecosistemas (Leroux & 
Loreau 2008). Los detritos son generalmente tratados como una simple fuente 
de recursos (Swift et al. 1979), una asunción que ignora la intensa variación en la 
calidad de los detritos. Dentro de las comunidades, las características del 
material vegetal muerto pueden afectar a la estructura trófica y a las 
interacciones en cascada entre las especies (Swift et al. 1979). Los detritos están 
vinculados a procesos clave dentro de los ecosistemas, tales como la 
descomposición y el reciclado de nutrientes (Cornwell et al. 2008) (Figura 9).  
El papel de las macroalgas en el reciclado de nutrientes y la dinámica de 
las comunidades dentro de una playa se basa en el hecho de que estos aportes 
alóctonos crean una zona activa o punto caliente espacialmente diferente de su 
alrededor, en tanto su actividad biológica y química (Lastra et al. 2008). Los 
procesos ocurridos durante las diferentes fases de la degradación de este 
material vegetal proporcionan los mecanismos subyacentes por los cuales se 
producen efectos cascada que afectan a su entorno y a los organismos asociados.  
La degradación de los restos de macroalgas que quedan varados en las 
playas se produce como combinación de 3 procesos (Harrison 1982; Jędrzejczak 
2002). (1) Degradación bacteriana, este proceso implica la ruptura de los 
componentes estructurales del detrito por la acción de bacterias y hongos 
(Harrison 1982). Está caracterizado por un rápido aumento inicial de la 
actividad bacteriana que hace que los componentes sean rápidamente 
consumidos (Robertson & Hansen 1982); (2) fragmentación mecánica, 
producida por medios abióticos (molienda y abrasión por efecto de la arena) y 
bióticos (fragmentación por acción de la macrofauna) (Alongi 1988). Los 
anfípodos son particularmente importantes en esta fragmentación causando una 
importante reducción en el tamaño de las partículas (Harrison 1982); (3) 
lixiviado de componentes celulares, producido por la rotura/lisis celular. Estos 3 
procesos pueden darse simultáneamente o combinados, y la velocidad a la que 
ocurren depende del tipo de detrito, la localización y tasa del aporte, así como 
del ambiente abiótico y biótico del entorno. 
Los distintos compuestos liberados durante el proceso de descomposición 
de los detritos de algas pueden ser retenidos en el sedimento, quedando 
disponibles para las bacterias, las diatomeas y la meiofauna; o pueden ser 
eliminados hacia la zona de barrido y las aguas someras, donde son utilizados 
por el fitoplancton, la macrofauna filtradora y la meiofauna (Duong 2008). Así, 
las concentraciones de nutrientes (ej. nitratos, fosfatos) de los sedimentos 
intermareales de playas están relacionadas directamente con la magnitud de los 
aportes de algas que reciben (Barreiro et al. 2013). Esto evidencia que las playas 
actúan como sistemas donantes de nutrientes hacia la zona costera, denotando 
una retroalimentación en la conectividad entre las zonas altamente productivas 
(roquedos y praderas de fanerógamas) y los ambientes con una baja producción 





Figura 9. Esquema de una red trófica generalizada que incorpora la dinámica de los 
detritos, tanto desde aportes alóctonos hacia la red trófica como los autóctonos del 
ciclo interno de la red. Las flechas verdes representan los flujos de materia a través 
de la vía herbívora que tiene su origen en los productores primarios (plantas y 
algas). Las flechas marrones representan la vía detritívora, que tiene su origen en 
los detritos (aportes externos y fuente interna). Las flechas rojas describen el flujo 
de materia autóctona hacia la fuente de detritos que resulta de la muerte de los 
organismos y de presas que no se asimilan. Las flechas azules indican la 
mineralización e inmovilización de nutrientes solubles. Esquema modificado de 
(Moore et al. 2004).  
COMPUESTOS FENÓLICOS 
Uno de los factores clave en el reciclado de la materia orgánica depositada 
sobre las playas es su composición bioquímica. La composición bioquímica de los 
detritos afecta tanto a la calidad de estos como fuente de alimento, como al 
proceso de degradación y su posterior incorporación a cadenas tróficas 
intersticiales. Varios estudios demostraron que las especies que forman los 
depósitos de algas en playas sufren diferentes tasas de pérdida de masa 
asociadas a los procesos de degradación y descomposición (Mews et al. 2006). 
Estas diferencias se explican, en parte, por las diferentes composiciones 
químicas de cada especie (Targett et al. 1992), que condicionan las tasas de 
degradación de los detritos (Wilson et al. 1986). En particular los compuestos 
fenólicos juegan un papel clave, reduciendo notablemente la velocidad de 




Existen varios estudios que evalúan la composición bioquímica de las 
algas en relación a su contenido en lípidos, carbohidratos y proteínas (ej. 
Rodrigues et al.; Marinho-Soriano et al. 2006). Sin embargo existen muy pocos 
datos disponibles hasta el momento de las concentraciones de compuestos 
fenólicos y la evolución que estos sufren durante el proceso de descomposición 
del material vegetal en las playas.  
Los fenoles son un grupo de sustancias químicas orgánicas presentes en 
muchas especies de plantas y macroalgas. Pueden encontrarse formando parte 
de algunas estructuras celulares o pueden formarse como producto del 
metabolismo celular (metabolismo secundario). Algunos de estos compuestos 
son indispensables para sus funciones fisiológicas y otros forman parte de las 
defensas químicas de la planta, generándose ante situaciones de estrés. Como 
característica común, podemos destacar que todos ellos presentan una 
estructura fenólica, compuesta por un núcleo aromático que contiene un grupo 
hidroxílico  (-OH), libre o sustituido. La clasificación de los compuestos fenólicos 
se realiza en función de la estructura de su esqueleto químico. Existen dos 
grandes grupos, los fenoles simples (con un solo anillo fenólico) y los fenoles 
complejos. Estos últimos se subdividen en ligninas (polímeros de fenoles 
simples), taninos (condensados e hidrosolubles) y flavonoides (compuestos por 
dos anillos fenólicos unidos por una cadena de tres carbonos). 
Los compuestos fenólicos están presentes en casi todas las clases de 
organismos fotosintéticos: fanerógamas terrestres (Velioglu et al. 1998), 
fanerógamas marinas (Zapata & McMillan 1979; McMillan et al. 1980; 
Quackenbush 1986), algas verdes (Meyer & Paul 1992), algas rojas (Pedersén 
1974) y algas pardas (Van Alstyne 1995). Los tipos y cantidades de estos 
compuestos difieren entre grupos taxonómicos, pueden ser específicos de un 
género o especie y por lo tanto ser usados como criterio taxonómico (Hay & 
Fenical 1988). Las algas rojas (División Rhodophycophyta) presentan como 
compuestos fenólicos más importantes los bromofenoles, y sus concentraciones 
varían en un rango entre el 3 - 5 % de su peso seco (Hay & Fenical 1988). Las 
algas verdes (División Chlorophycophyta) presentan concentraciones que 
pueden alcanzar 2 % de su peso seco, aunque en muchos casos pueden caer 
hasta el 0,2 – 1,5 % PS (Hay & Fenical 1988). Las algas pardas (División 
Heterokontophycophyta) producen polifenoles, polímeros de alto peso 
molecular que presentan como unidad monomérica el floroglucinol. Aunque se 
cree que estos compuestos funcionan como los taninos terrestres, se destaca el 
hecho de que los polifenoles de algas difieren químicamente de los de plantas 
terrestres (Steinberg 1985, 1988; Van Alstyne 1988). Estos compuestos 
podemos llegar a encontrarlos en concentraciones que oscilan entre el 1 y el 15 
% del peso seco (Hay & Fenical 1988), pudiendo exceder estos valores 
(Steinberg 1992; Targett et al. 1995). Dentro de las fanerógamas (División 




y todas ellas poseen compuestos fenólicos. En particular, las fanerógamas 
marinas poseen los mismos ácidos fenólicos que están presentes en las plantas 
terrestres (Zapata & McMillan 1979).  
Los compuestos fenólicos juegan un papel clave en la protección del alga 
frente a herbívoros y patógenos (Ragan & Gombitza 1986; Pavia & Toth 2000), y 
son importantes agentes antibacterianos en el control de epífitas (Hay 1996). 
También están involucrados en mecanismos de foto-protección, siendo 
particularmente efectivos en contrarrestar los efectos cito-tóxicos de la radiación 
ultravioleta (Pavia et al. 1997). Las cantidades de fenoles presentes en los tejidos 
de macroalgas y fanerógamas están afectados por factores abióticos como la 
calidad e intensidad de la luz, especialmente la exposición a la radiación 
ultravioleta (Pavia et al. 1997; Connan et al. 2004). También dependen de las 
concentraciones de nutrientes en el medio (Yates & Peckol 1993; Hemmi et al. 
2004), de la salinidad (Pedersén 1984) y del tiempo de emersión (Martinez 
1996). Además están influenciados por factores bióticos como la presencia de 
herbívoros y el tamaño de la planta (Denton et al. 1990; Pavia & Toth 2000). El 
estado del ciclo de vida (Van Alstyne et al. 2001) también juega un papel 
importante en la acumulación de compuestos fenólicos, y su distribución dentro 
de los organismos depende del tipo, la edad y estado reproductivo de los tejidos 
(Ragan & Jensen 1978; Pedersén 1984; Targett & Arnold 1998; Toth & Pavia 
2002). Además de las diferencias inter-específicas (Van Alstyne et al. 1999), 
dentro de una misma especie, la concentración de fenoles presenta variaciones 
estacionales (Steinberg 1995) y geográficas (Targett et al. 1992; Van Alstyne et 
al. 1999), incluyendo variabilidad a escalas que van desde metros a cientos de 
kilómetros (Steinberg 1989; Van Alstyne & Paul 1990; Steinberg & Van Altena 
1992; Targett et al. 1992; Steinberg 1995). 
MACROFAUNA 
La macrofauna invertebrada es el componente más destacado de la biota 
en la mayoría de las playas arenosas y está compuesta por organismos con un 
tamaño mayor de 1 mm. La distribución de la fauna invertebrada en las playas 
presenta una zonación irregular, debida en gran parte a una ordenación pasiva 
como resultado del oleaje, de los flujos de subida y bajada de las mareas, de la 
localización del alimento, de variaciones en la penetrabilidad del sedimento o de 
agregaciones biológicas. Existen diferentes esquemas de zonación de la 
macrofauna en playas (Figura 10). Por ejemplo, Dahl (1952) dividió la playa en 3 
zonas basándose principalmente en criterios biológicos. Según este autor existe 
una franja sub-terrestre caracterizada por la presencia de anfípodos talítridos, 
una zona intermedia caracterizada por isópodos ciloránidos y una franja sub-
litoral con una mezcla de fauna caracterizada por varios grupos, como 




propuso un esquema alternativo basándose en criterios físicos, de forma que la 
playa se divide en 4 zonas: (1) una zona seca, compuesta por arena mojada 
únicamente por el espray de marea alta; (2) una zona de retención, alcanzada 
por todas las mareas, formada por arena húmeda; (3) una zona de resurgencia, 
sujeta a un movimiento de agua considerable durante la subida y bajada de la 
marea; y (4) una zona de saturación permanentemente empapada. Estas zonas a 
pesar de estar definidas por parámetros físicos y/o biológicos no tienen unos 
límites bien definidos. Es por eso que Brown (en McLachlan 1983) definió 2 
únicas zonas dentro de la playa según 2 límites claros y bien definidos que 
encontramos en todas las playas del mundo, como son: la zona de resurgencia y 
la línea de depósito mareal o drift-line. En función de estos límites se definen dos 
zonas: (1) la parte superior de la playa en la que encontramos la fauna de 
respiración aérea y (2) una zona por debajo en la que se encuentran los 
organismos con respiración subacuática. Todos estos esquemas de zonación no 
se excluyen mutuamente y muchos datos de distribución de macrofauna pueden 
adaptarse a más de un esquema.  
 
Figura 10. Esquemas generales de zonación de macrofauna en playas arenosas. 
Esquema modificado de (McLachlan & Brown 2006). 
 
Una gran parte de este estudio se centra en la zona superior de la playa, 
que va desde la base de las dunas hasta la marca de la última marea (drift), 
donde se encuentran principalmente los depósitos de algas y su fauna asociada. 
Esta zona queda perfectamente definida ya que es justamente donde la zona 
supralitoral, la zona seca y la zona de organismos de respiración aérea coinciden 




y está bajo una influencia significativa del viento. Se caracteriza por la presencia 
de crustáceos con respiración aérea, como anfípodos talítridos (en playas de 
regiones templadas) y el isópodo Tylos. Los insectos también son comunes en 
esta zona, especialmente donde hay depósitos de macrófitas (McLachlan & 
Brown 2006).  
Macrofauna asociada a los depósitos de algas 
La diversidad de macrofauna asociada con los depósitos de algas es muy 
alta. Existen multitud de estudios que prueban esta asociación entre macrofauna 
y algas a lo largo de las costas de todo el mundo. Dugan et al. (2003) registró 
entre 15 y 27 especies de macrofauna asociadas con depósitos de algas varadas 
en la costa de California, Rodil et al. (2008) encontró 29 especies en la costa NO 
de España, Jaramillo (1987) entre 4 y 14 en la costa chilena y Hacking (1997) 
entre 5 y 19 especies en la costa Australiana. Por lo tanto, existe una amplia 
variabilidad en el número de especies de fauna asociada al wrack. Trabajos 
recientes realizados en el área geográfica donde se encuadra este estudio (NO 
España) encontraron que el número de especies varió de 18 a 40 (Barreiro 
2013) o entre 9 y 31 (Lastra et al. 2006) en un rango de playas que iban desde 
muy expuestas a protegidas.  
De forma general, la macrofauna que coloniza los depósitos de algas 
incluye miembros de múltiples niveles tróficos. Uno de los grupos principales 
son los herbívoros y/o detritívoros que se alimentan directamente del wrack, así 
como de la meiofauna, hongos y comunidades bacterianas asociadas a los tejidos 
vegetales. Diversos estudios indican que el consumo de restos de fanerógamas 
por la macrofauna es mínimo (Robertson & Mann 1980; Jędrzejczak 2002; 
Coupland & McDonald 2008); sin embargo, otros autores concluyen que el 
consumo de restos de macroalgas, en particular de laminariales, por la 
macrofauna puede causar una reducción significativa en la cantidad de material 
que permanece en la playa (Lastra et al. 2008). Organismos depredadores como 
escarabajos estafilínidos, arañas e isópodos colonizan los depósitos en respuesta 
a la variabilidad de presas disponibles (Colombini et al. 2000) pudiendo alcanzar 
densidades superiores a las de especies herbívoras. 
La escasa producción primaria (ausencia de macrófitas adheridas al 
sustrato) hace que tanto los organismos filtradores como los 
carroñeros/detritívoros sean los grupos predominantes entre la macrofauna de 
las playas. Las adaptaciones fisiológicas y comportamentales de estos 
organismos están relacionadas con la naturaleza errática e impredecible de los 
aportes de alimento tanto en su cantidad como en el tipo de alimento que 
tendrán disponible. De hecho, los carroñeros no solo aceptan una gran variedad 
de dietas sino que también tienen comportamientos depredadores cuando la 




Los crustáceos semi-terrestres y los insectos asociados a los depósitos de 
algas de zonas superiores de la playa se encuentran rodeados literalmente por 
alimento, que además les protege de la desecación. Sin embrago al ir 
envejeciendo este material vegetal se va desecando, convirtiéndose en un 
recurso inadecuado como fuente alimenticia y como lugar de refugio. Las larvas 
de los insectos que dependen de estos depósitos de algas han tenido que adaptar 
sus ciclos de vida de forma que la duración de su periodo larval sea inferior al 
periodo de tiempo en que el recurso deja de ser útil como refugio, mientras que 
los talítridos y otros crustáceos terrestres han aprendido a sobrevivir a los 
momentos en que las llegadas de estos aportes son mínimas, aunque su número 
se vea drásticamente reducido (McLachlan & Brown 2006). 
VALOR SOCIO-ECONÓMICO DE LAS PLAYAS 
PROTEGIDAS EN LA COSTA GALLEGA. 
PROBLEMÁTICA ACTUAL. 
Además de su vertiente ecológica, las playas arenosas, bien ligadas al 
turismo, bien a actividades tradicionales como la pesca, el marisqueo o la 
industria, tienen un alto valor socio-económico, siendo piezas clave en la 
economía de muchos ayuntamientos españoles. En términos de conocimiento 
científico, se sabe mucho sobre la geomorfología y sedimentología de las playas, 
así como de sus interacciones con fuerzas erosivas y deposicionales. Este 
conocimiento es utilizado por los administradores de zonas costeras para 
proteger tanto el equipamiento recreativo como los activos sociales asociados a 
estos sistemas costeros. Sin embargo, como hemos visto las playas no son sólo 
arena. También proporcionan hábitat para cientos de especies de plantas y 
animales, así como especies emblemáticas como las tortugas y aves marinas 
(McLachlan & Brown 2006). Todo ello le confiere a las playas valores ecológicos 
y sociales irremplazables.  
Galicia es una región situada en el noroeste de España (Atlántico 
nororiental) con una población de aproximadamente tres millones de habitantes. 
La costa gallega tiene una longitud aproximada de 1195 km, de los que 820 
corresponden a acantilados y 278 a playas (fuente: www.mediorural.xunta.es). 
Esta costa se caracteriza por un alto nivel de complejidad y por la presencia 
destacada de las rías, conjuntos de bahías costeras que son antiguos valles 
fluviales ocupados por el mar. Las rías suelen considerarse como un tipo de 
estuario con influencia del oleaje (Castaing & Guilcher 1995). Sin embargo, se ha 
demostrado recientemente que las condiciones estuáricas están restringidas a 
las partes más internas de las rías (Vilas et al. 2005). Las rías cuentan con la 
presencia de islas y/o conjuntos de islas localizadas en las bocas de las mismas, y 




La costa gallega presenta una gran cantidad de asentamientos humanos 
directamente relacionados con el mar debido a su gran longitud, su morfología, 
la riqueza biológica de sus aguas y su situación estratégica. En la actualidad, hay 
más de 80 comunidades cuyas economías dependen en gran medida de 
recolección de peces y mariscos. Por todo ello, las rías gallegas son espacios 
singulares, tanto si se consideran como entidades geográficas, hábitats naturales 
o sistemas explotados por el hombre. En ellas existe un gran patrimonio natural 
(paisajístico, florístico y faunístico) y cultural, con un importante valor social y 
económico. 
Un gran número de playas se encuentran dentro de las rías, a resguardo 
de los temporales, o rellenando profundos entrantes de los acantilados. En gran 
parte de estas playas protegidas se llevan a cabo importantes actividades 
económicas como las pesquerías comerciales de moluscos bivalvos, donde 
podemos encontrar cerca de 6000 mariscadores trabajando a pie de playa (de la 
Huz 2008). Uno de los conflictos que surgen en estas zonas de marisqueo son las 
acumulaciones de algas, que en muchos casos suelen darse de forma masiva en 
algunas épocas del año. Estas proliferaciones de algas están relacionadas con los 
procesos de afloramiento de aguas profundas que se dan en esta costa y que 
fertilizan el medio, mediante el ascenso de agua profunda rica en nutrientes. 
Además, en estos ambientes abrigados, protegidos del oleaje oceánico, 
prevalecen condiciones óptimas para el crecimiento de algas oportunistas (ej. 
ambiente calmado y temperaturas elevadas), lo que favorece la formación de 
densas acumulaciones de algas que quedan flotando a la deriva y que 
generalmente acaban varadas sobre las playas. Estos depósitos de algas son un 
problema para los bancos de moluscos bivalvos, ya que cubren la superficie del 
sedimento durante la bajamar, provocando la muerte de los moluscos por asfixia. 
Por ello, la eliminación de estos depósitos de algas es una práctica muy 
extendida.  
Además de todo esto, las playas protegidas al igual que las oceánicas están 
expuestas a importantes problemas de contaminación (vertidos de aguas 
residuales, hidrocarburos, etc.) y a la degradación del hábitat causada por 
construcciones hechas en la zona superior e incluso sobre las dunas.  
ANTECEDENTES DE ESTE ESTUDIO  
La importancia de los aportes de materia orgánica sobre las cadenas 
tróficas en playas está ampliamente documentada en todo el mundo (Colombini 
& Chelazzi 2003; Dugan et al. 2003; Lastra et al. 2008). En la Península Ibérica se 
han realizado hasta el momento importantes estudios ecológicos en playas 
oceánicas con diferentes grados de exposición al oleaje y en los que se han 
abarcado diferentes aspectos de la ecología de playas (Incera 2004; de la Huz 




estos procesos en playas protegidas, muy comunes en la costa gallega y de 
especial interés económico y ecológico. Se desconocen, entre otras cosas, los 
patrones de deposición de algas, su composición bioquímica, los procesos de 
degradación y su efecto en el reciclado de nutrientes.  
Los estudios ecológicos, con el fin de conocer el funcionamiento de estos 
ecosistemas, son de vital importancia a la hora de llevar a cabo una buena 
planificación racional y sostenible de los ambientes costeros. La falta de 
información sobre los aspectos críticos en el procesamiento de los subsidios de 
algas limita la correcta evaluación de los servicios ecosistémicos de playas, tales 
como la provisión de hábitat, la biodiversidad y la regeneración de nutrientes, 
entre otros. Estos aspectos son importantes a la hora de establecer planes para la 
conservación y gestión de las playas protegidas, dónde la eliminación de algas es 
frecuente. 
Por todo ello, este estudio es fundamental en el conocimiento de los 
procesos asociados a los varamientos de algas en playas protegidas, y necesario a 
la hora de implementar normas de manejo de estos depósitos y así, intentar 





























OJETIVOS Y ESTRUCTURA DE LA TESIS 
El objetivo principal de este trabajo es el de aportar nuevos datos sobre el 
papel que tienen los varamientos de macroalgas en la ecología de las playas 
estuáricas protegidas de la costa gallega, así como mejorar el conocimiento ya 
existente. Partiendo de este objetivo general se establecieron objetivos 
particulares y más específicos que han sido desarrollados en cada uno de los 
capítulos de esta tesis. 
CAPÍTULO 2 
El objetivo de este capítulo es investigar los patrones de deposición de 
macroalgas en playas protegidas.  
 Caracterizar los depósitos de macroalgas en playas estuáricas 
protegidas de la costa gallega. 
o Cuantificar la biomasa anual que llega a las playas. 
o Identificar las especies que forman parte de los 
depósitos. 
o Comparar los datos obtenidos con los recabados en 
playas expuestas de esta misma zona geográfica y en 
otras costas del mundo. 
 Identificar patrones espaciales de deposición. 
o Determinar la existencia de diferentes zonas 
morfológicas dentro de las playas protegidas. 
o Evaluar la dinámica de deposición de algas en cada una 
de estas zonas en términos de biomasa y composición 
específica. 
 Determinar las relaciones existentes entre la morfología de las 
especies de macroalgas y su localización sobre el perfil de la playa. 
o Establecer grupos funcionales de macroalgas en función 
de su morfología.  
o Examinar la relación entre estos grupos funcionales y su 
localización dentro del perfil de la playa. 
 Analizar la consistencia de los patrones de deposición a lo largo del 
año. 
CAPÍTULO 3 
El objetivo de este capítulo es determinar el contenido fenólico de los 




 Analizar el contenido fenólico de las principales especies de 
macroalgas que quedan depositadas sobre las playas protegidas. 
o Seleccionar las especies características de los 
arribazones de algas en playas protegidas. 
o Analizar cuantitativamente las concentraciones de 
fenoles en los tejidos vegetales. 
 Evaluar la existencia de diferentes zonas de deposición en función de 
su composición fenólica. 
 Analizar la dinámica de los compuestos fenólicos a lo largo del año. 
 Determinar la existencia de relaciones entre las concentraciones 
fenólicas de los tejidos vegetales y el tiempo de deposición. 
o Evaluación del tiempo de deposición en función del 
contenido en agua de los tejidos vegetales. 
o Análisis de la relación existente entre el contenido en 
agua y la concentración de fenoles de los tejidos de 
macroalgas. 
CAPÍTULO 4 
Este capítulo tiene como objetivo principal determinar el efecto del 
contenido fenólico de los depósitos de algas en el reciclado de nutrientes en 
playas protegidas.  
 Analizar el contenido fenólico de las diferentes líneas de deposición 
de algas en playas protegidas de la costa gallega. 
o Establecer niveles de deposición en función del tiempo 
de permanencia sobre la playa. 
o Caracterizar la composición fenólica de estos los 
depósitos. 
 Evaluar la variabilidad espacio-temporal en las concentraciones 
fenólicas de los depósitos de algas.  
o Testar las diferencias en la composición fenólica de las 
diferentes líneas de deposición. 
o Analizar estas diferencias a lo largo del año. 
 Caracterizar la comunidad de macrofauna asociada a las líneas de 
deposición de algas. 
o Cuantificar la densidad y composición específica de las 
comunidades de macrofauna. 
o Establecer los principales grupos de macrofauna 
asociados a cada nivel mareal. 
 Determinar la relación que existe entre el contenido fenólico y la 





El último capítulo tiene como objetivo evaluar el efecto que tiene la 
macrofauna sobre el proceso de degradación de las algas varadas. Para ello, se 
llevó a cabo un experimento de manipulación en el campo con los siguientes 
objetivos específicos: 
 Evaluar el efecto de la macrofauna sobre la degradación de los 
parches de macroalgas a lo largo del tiempo. 
o Medir la pérdida de masa de los parches de algas con 
acceso y con exclusión de macrofauna a lo largo del 
tiempo. 
o Analizar las tasas de degradación de las algas con y sin 
restricción de macrofauna. 
o Evaluar la tasa de pérdida de los compuestos fenólicos a 
lo largo del tiempo en los parches de algas. 
 Caracterizar la comunidad de macrofauna asociada a los depósitos de 
algas a lo largo del proceso de degradación. 
o Cuantificar la densidad y composición específica de las 
comunidades de macrofauna. 
o Establecer los principales grupos de macrofauna 
asociados a los parches de algas. 
o Analizar la sucesión de la comunidad de macrofauna a lo 
largo del periodo de degradación de las algas. 
 Medir los flujos de CO2 asociados al proceso de degradación de las 
algas.  
o Evaluar la importancia de la macrofauna en las emisiones 
de CO2 durante la degradación de los parches de algas.  
o Estimar la contribución relativa de la macrofauna y de la 
actividad microbiana en los flujos de CO2 durante la 
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El aporte de algas es una característica común de las playas de todo el 
mundo. Tanto la composición específica, como la distribución espacial de los 
depósitos de algas, son factores clave en el papel ecológico de las macroalgas 
dentro de los ecosistemas costeros. Estos procesos de acumulación de algas 
pueden verse intensificados por eventos de floración de algas oportunistas, que 
se producen con frecuencia en ambientes estuáricos. En este estudio, se evaluó el 
aporte de algas a lo largo de 13 meses en dos playas estuáricas protegidas de la 
costa de Galicia (NO de España). Para ello, se caracterizó tanto la biomasa de 
algas varadas, como su composición específica y se analizó la distribución de las 
diferentes especies de algas. Se puso una especial atención a las relaciones 
existentes entre la pendiente de la playa, el lugar de deposición y la morfología de 
las algas. Los resultados obtenidos mostraron valores similares de biomasa media 
de macroalgas y fanerógamas acumulada en ambas playas;  a pesar de lo cual se 
detectaron ciertas diferencias espacio-temporales durante el tiempo de estudio. 
La distribución de las especies de algas a lo largo del perfil de la playa fue la 
misma en las dos playas. Se registraron grandes cantidades de algas laminares y 
filamentosas (ej. Ulva spp., Gracilaria gracilis) en los depósitos de en la zona 
inferior de la playa (terraza); mientras que, especies correosas con propiedades 
de flotación positivas (ej. Fucus spp., Ascophyllum nodosum), quedaron varadas 
principalmente en la parte superior de las playas. La contribución relativa de los 
principales grupos morfológicos de algas varió a lo largo del año, sugiriendo una 
relación inversa entre las biomasas de algas correosas y laminares. Este hecho 
parece estar relacionado con factores como el ciclo de vida de las especies. Los 
resultados de este estudio demuestran que la topografía de la playa, junto con la 
morfología de especies de macroalgas, influye en la distribución de los aportes de 
algas en playas estuáricas protegidas. A la vista de los resultados obtenidos, es 
necesaria una investigación más exhaustiva sobre los efectos e implicaciones de 
la dinámica de estos aportes, tanto para las características sedimentarias de la 
playa como para la distribución de la macrofauna asociada a los depósitos de 
algas. 
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Las playas arenosas forman una interfase dinámica entre los ecosistemas 
marino y terrestre. Durante los últimos años se han llevado a cabo una gran 
cantidad de estudios enfocados en la conectividad existente entre diferentes 
componentes de la playa y los ecosistemas costeros adyacentes (Polis & Hurd 
1996; Polis et al. 1997; Heck et al. 2008; Spiller et al. 2010; Mellbrand et al. 2011). 
Uno de los principales vínculos entre estos ecosistemas son los aportes de 
materia orgánica, que las playas reciben en forma de varamientos de macroalgas 
(comúnmente denominado `wrack´). Estos aportes consisten principalmente en 
restos de algas y plantas o fanerógamas (Rossi & Underwood 2002). Este material 
vegetal, proveniente de ecosistemas próximos (ej. roquedos y/o praderas de 
fanerógamas adyacentes) puede quedar flotando en la columna de agua o ser 
depositado a lo largo de perfil de la playa. Está ampliamente documentado la 
presencia de cúmulos de algas en diferentes playas a lo largo del mundo y con 
valores extremadamente variables (ej. en playas arenosas: Ochieng & Erftemeijer 
1999; Dugan et al. 2003); en playas estuáricas: Piriz et al. 2003; Fox et al. 2008; 
Sousa-Dias & Melo 2008). Este material orgánico alóctono constituye un recurso 
para los consumidores de la playa complejo, diverso y variable, tanto en el tiempo 
como en el espacio; con efectos sobre niveles superiores de las cadenas tróficas o 
sobre niveles inferiores (Spiller et al. 2010). El grado en que estos subsidios 
tróficos afecta a la distribución y abundancia de la macro y meiofauna, depende 
tanto de la cantidad como de la composición específica de los aportes de algas 
(Gonçalves & Marques 2011).  
Generalmente, los depósitos de algas no quedan distribuidos de forma 
uniforme a lo largo del perfil de la playa. Los patrones de deposición de algas 
están altamente influenciados por el ambiente físico de la playa (ej. grado de 
exposición, pendiente de la playa, estado morfodinámico), así como por la 
composición y las características específicas de las algas (ej. flotación) (Orr et al. 
2005; McLachlan & Brown 2006; Duong & Fairweather 2011). La distribución 
espacial de las algas sobre el perfil de la playa depende de dónde quedan varadas 
durante la bajamar. De forma que pueden quedar depositadas en la zona superior 
de la playa e ir descomponiéndose sobre el sedimento, o varar en la zona inferior 
donde pueden ser devueltas al mar por las siguientes mareas (Orr et al. 2005). De 
esta forma, las características específicas de las acumulaciones de algas cambian 
temporalmente, mientras el material vegetal envejece y se ve sometido a la 
dinámica física del ambiente de la playa. La distribución espacial de los depósitos 
de algas sobre la playa afecta a la estructura y función de las comunidades 
faunísticas, determinando la composición y sucesión de las especies de macro y 
meiofauna (Dugan et al. 2003; Olabarria et al. 2007; Pelletier et al. 2011).Varios 
estudios subrayan la influencia de la biomasa y composición específica de los 
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depósitos de algas en los procesos de descomposición (Jędrzejczak 2002), en su 
incorporación a las cadenas tróficas (Crawley et al. 2009), en su papel como 
hábitat para los invertebrados de la playa (Olabarria et al. 2007) y en los procesos 
sedimentarios como la acumulación y erosión (Nordstrom et al. 2007).Además, 
las características morfológicas y ecológicas de las especies de algas que forman 
parte de los depósitos de algas (ej. nivel de ramificación, dureza, valores 
nutricionales, tasas de descomposición), son variables importantes que afectan 
las interacciones entre los depósitos de algas y la macrofauna asociada (Rodil et 
al. 2008a). La composición específica de los depósitos de algas está determinada 
en gran medida por las especies de algas que forman la comunidad “fuente”, por 
las condiciones ambientales, los vientos predominantes y/o dirección de las 
corrientes; así como de las características propias de las algas (ej. flotabilidad) 
(Ochieng & Erftemeijer 1999; Orr et al. 2005; Barreiro et al. 2011). 
La costa gallega (NO España) está caracterizada por un conjunto de 
extensas ensenadas denominadas rías. Las zonas internas de estas ensenadas 
están ocupadas frecuentemente por playas protegidas estuáricas, caracterizadas 
por la existencia de una zona intermareal de pendiente pronunciada y una terraza 
inferior, muy ancha y de poca pendiente. Estas dos zonas están separadas por un 
cambio brusco en la pendiente de la playa (Nordstrom 1992). Tanto la zona 
superior como la inferior suelen estar caracterizadas por diferentes condiciones 
hidrodinámicas, diferentes tasas de transporte de sedimento y tamaño de grano 
(Jackson et al. 2002). Estudios previos han subrayado la existencia de diferencias 
significativas en la densidad de la macrofauna y en la composición específica 
entre ambas zonas (Rodil et al. 2008b). A pesar de existir diversos estudios sobre 
la ecología de los depósitos de algas en las playas y otros ecosistemas costeros, se 
ha prestado poca atención a los patrones de deposición de estas algas. Las 
acumulaciones de algas son una característica constante en las playas arenosas 
de Galicia (Olabarria et al. 2007); y este proceso de deposición suele verse 
intensificado en zonas protegidas y estuáricas debido a fenómenos de floración 
de algas oportunistas (Villares & Carballeira 2004).Por consiguiente, el objetivo 
de este estudio es el de examinar los patrones espacio temporales de los 
varamientos de algas en playas estuáricas de la costa noroeste de España. Para 
alcanzar este objetivo, se caracterizaron los depósitos de algas en términos de 
cantidad  (biomasa) y de composición específica a lo largo del gradiente mareal 
en dos playas protegidas. Se puso especial atención a posibles relaciones entre la 
composición de especies, la pendiente de la playa y la zona mareal donde se 
encontraron los depósitos. Tres hipótesis fueron examinadas: (1) las diferentes 
zonas mareales de las playas estuáricas difieren en la biomasa de algas que 
reciben y en la composición específica de los depósitos; (2) las características 
morfológicas de las macroalgas afectan a la posición en la que quedan varadas en 
el perfil de la playa; y (3) existe un patrón de deposición de algas consistente 
espacio-temporalmente. 
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MATERIAL Y MÉTODOS 
Área de estudio 
El estudio se llevó a cabo en la costa oeste de Galicia (costa NO de España); 
caracterizada por la presencia de un grupo de ensenadas costeras denominadas 
rías en cuyos márgenes predominan las playas arenosas protegidas de la acción 
directa del oleaje (Figura 1). En esta costa se produce un fenómeno estacional de 
afloramiento de aguas profundas ricas en nutrientes, que fertiliza la costa desde 
abril a septiembre coincidiendo aproximadamente con la estación seca. Este 
afloramiento estacional se produce por vientos predominantes de dirección norte 
o noreste típicos de la época estival, cambiando a condiciones de hundimiento de 
aguas durante el otoño e invierno (desde octubre a febrero) cuando los vientos 
dominantes son de dirección sur o suroeste. La ría de Arousa (orientación SO-NE) 
es una ensenada con un área de 230 km2, 25 km de largo y una profundidad 
media de 19 m (profundidad máxima de 67m en la boca de la ría) (Figura 1). Las 
características hidrodinámicas de este sistema vienen dadas por una interacción 
entre los vientos locales y oceánicos, junto con las contribuciones de agua dulce, 
los eventos de afloramiento y el efecto del ciclo mareal (de Castro et al. 2000). El 
principal aporte de agua fresca proviene del río Umia, localizado en la costa sur 
de la ría, (con un flujo entre 5 y 73 m3 s-1) y del río Ulla, en la zona más interna de 
la ría, con volúmenes de descarga de agua dulce de entre 70 y 120 m3 s-1 en los 
meses de verano e invierno respectivamente. Las precipitaciones anuales durante 
el periodo de estudio estuvieron entre 19.8 y 295.8 l m-2; la temperatura media 
del aire fue de 14.5 (± 1.1) °C; la salinidad media y la temperatura del agua 
superficial fueron 24.7 (± 1.6) ‰ y 14.9 (± 0.8) °C. La información oceanográfica 
y meteorológica fue facilitada por la oficina local de meteorología 
(www.meteogalicia.es ). 
Para el análisis de ciclo anual de los aportes de algas en ambientes 
estuáricos, fueron seleccionadas dos playas arenosas similares, localizadas en la 
zona interna de la ría. La playa de Mañóns (MA: 42° 37´ 50.57´´ N - 8° 51´ 1.22´´ 
W) localizada a 22 km del océano abierto, tiene una orientación sur y una 
longitud y anchura medias de 741 m y 286 m respectivamente. La playa de 
Arnelas (AR: 42° 31´ 55.18´´ N - 8° 52´ 8.05´´ W) con orientación este, está 
localizada a 13.5 km de la boca de la ría (Figura 1). Ambas playas están 
caracterizadas por una baja exposición al oleaje y un régimen meso-mareal, con 
un rango mareal medio en mareas vivas de 3 m.  
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Figura 1. Área de estudio. Localización de las dos playas 
analizadas: (MA) Mañóns y (AR) Arnelas. 
Figura 1. Variabilidad mensual de los perfiles intermareales de 
las dos playas estudiadas (MA) Mañóns y (AR) Arnelas. La línea 
vertical punteada indica el cambio brusco en la pendiente que 
delimita los dos niveles mareales analizados: (UP) superior y 
(LO) inferior. 
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Toma de muestras 
Los muestreos se llevaron a cabo mensualmente desde enero 2009 hasta 
enero 2010, durante la bajamar de mareas vivas. En cada fecha de muestreo se 
establecieron seis transectos distribuidos a lo largo de la zona central de la playa 
de una longitud de 100 m, de forma aleatoria y con una separación mínima de al 
menos 10 m. Dentro de cada transecto se diferenciaron dos zonas de acuerdo a 
los cambios de pendiente del perfil de la playa: una zona superior (UP) desde la 
base de las dunas y hasta el cambio de pendiente, y una zona inferior (LO) desde 
el cambio de pendiente hasta la línea de barrido (Figura 2). Para analizar la 
composición específica y la biomasa de los aportes de algas, se recogió todo el 
material vegetal depositado dentro de una banda de 1 m de ancho centrada en 
cada uno de los transectos (Lastra et al. 2008) (Figura 3). Las muestras de algas 
pertenecientes a cada una de las dos zonas mareales definidas anteriormente 
fueron recogidas en bolsas diferentes para los análisis de laboratorio. Durante los 
meses en los que no fue viable la recolección de todo el material debido a los 
enormes aportes de algas, se recogieron en cada nivel y en cada transecto 3 sub-
muestras (cuadrantes de 25 x 25 cm); este método de sub-muestreo proporciona 
una buena estimación de la biomasa y la composición específica del wrack 
(Barreiro et al. 2011).  Una vez en el laboratorio se procedió a la determinación 
de las especies de macroalgas hasta el nivel taxonómico más bajo posible. Se 
Figura 2. Fotografías de los transectos establecidos y los dos niveles mareales 
analizados: superior (UP) e inferior (LO). 
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calculó el peso seco de cada especie mediante el secado de las muestras hasta 
peso constante a 60 °C en estufa; la biomasa de algas se expresó en gramos de 
peso seco por metro cuadrado (g PS m-2). Los perfiles de las playas fueron 
medidos durante la bajamar de mareas vivas, desde la base de la duna hasta la 
línea de barrido de acuerdo al método de Emery (Emery 1961).  
Análisis de datos 
Para comparar las pendientes de los dos niveles mareales seleccionados a 
lo largo del año se llevaron a cabo una serie de análisis t-test para muestras 
pareadas. Para ello, fueron utilizados los datos de pendiente medida en cada una 
de las fechas de muestreo (n = 13). La normalidad de los datos y la homogeneidad 
de varianzas fueron analizadas mediante las pruebas Kolmogorov-Smirnov (K-S) 
y Levene, respectivamente (paquete estadístico SPSS 19).  
Las biomasas de algas fueron evaluadas mediante un análisis de varianza 
de 3 vías (paquete estadístico WinGMAV; EICC, Universidad de Sídney). El modelo 
se construyo con ‘playa’ (2 niveles), ‘nivel mareal’ (2 niveles) y `mes´ (13 niveles) 
como factores fijos del análisis. Los seis transectos de cada playa fueron usados 
como réplicas (n = 6). Antes de la realización de los análisis estadísticos se evaluó 
la homogeneidad de varianzas mediante el test de Cochran; además los datos 
fueron previamente transformados (Log10) para cumplir los requisitos de 
normalidad. Cuando se detectaron diferencias significativas se realizaron test de 
comparaciones múltiples a posteriori Student-Newman-Keuls (SNK) (α = 0.05) 
(Underwood 1997).  
Para el análisis de la composición específica de las muestras se utilizó el 
paquete estadístico ‘PRIMER’ (Plymouth Routines in Multivariate Ecological 
Research). La matriz de datos fue construida con los diferentes taxa en filas y los 
correspondientes valores de biomasa por transecto, nivel mareal y mes 
expresados en columnas. La similaridad entre las muestras fue calculada 
mediante el coeficiente de Bray-Curtis, usando los datos transformados Log 
(x+1). Para analizar las diferencias en la composición específica entre los niveles 
superior e inferior de ambas playas, se utilizó un análisis de similaridad 
(ANOSIM). El gráfico nMDS permite visualizar las distancias calculadas según los 
coeficientes de similaridad entre muestras. También se realizó un análisis de 
similaridad (SIMPER) para determinar las especies responsables de las 
diferencias entre los dos niveles de deposición. Un índice de similaridad elevado 
dentro de los grupos indica que son grupos homogéneos, mientras que una alta 
disimilaridad entre grupos indica diferentes comunidades taxonómicas (Clarke & 
Gorley 2006). 
Para determinar la existencia de cualquier relación entre la morfología de 
las algas varadas y su posición sobre el perfil de la playa, se agruparon las 
diferentes especies de algas en grupos funcionales. Este concepto de ‘grupo 
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funcional’ se basó en la morfología de las algas; según lo cual, se diferenciaron 5 
grupos: algas laminares (ej. Ulva spp., Porphyra sp., Asperoccocus sp.), especies 
filamentosas (ej. Gracilaria gracilis), algas ramificadas (ej. Chondrus crispus, 
Gigartina sp.), especies correosas (ej. Ascophylum nodosum, Cystoseira spp., Fucus 
spp.) y fanerógamas (Zostera spp.). Este agrupamiento no difiere mucho del 
concepto de grupo funcional utilizado en otros estudios (ej. Steneck & Dethier 
1994; Rubal et al. 2011). Es interesante destacar que las especies pertenecientes 
al grupo correosas normalmente presentan vesículas llenas de gas, denominadas 
pneumatocistos, que le confieren propiedades de flotabilidad positivas (Denny & 
Gaylord 2002). Por el contrario, las especies pertenecientes al grupo de laminares 
y filamentosas carecen de ellas.  
Por último, para evaluar las diferencias en la composición específica de los 
depósitos de algas entre los dos niveles mareales establecidos a lo largo del año 
se llevó a cabo un análisis de varianza multivariante no paramétrico 
(PERMANOVA), en el que se utilizaron los grupos funcionales previamente 
establecidos como nivel de agregación. Los factores ‘playa’, ‘nivel mareal’ y ‘mes’ 
fueron usados como factores fijos en el modelo. Únicamente los efectos 
significativos (p < 0.05) se evaluaron posteriormente mediante comparaciones 
pareadas. 
RESULTADOS 
Los niveles superiores de ambas playas presentaron pendientes 
significativamente mayores que las de las terrazas mareales, y esta característica 
se mantuvo constante a lo largo del estudio (MA: t = 14.343, p < 0.001; AR: t = 
34.225, p < 0.001) (Figura 2). Los valores medios de 1/pendiente en Mañóns y 
Arnelas fueron de 17 ± 2 y 9.3 ± 0.2 para las zonas superiores y 169 ± 57 y 113 ± 
6 para las zonas inferiores, respectivamente. 
Biomasa  
La biomasa media de algas varadas registrada en la playa de Mañóns fue 
58 ± 22 g PS m−2; de la cual, el 80 ± 7% se localizó en la zona superior y el 20 ± 
7% en la terraza inferior. En Arnelas se detectaron valores similares de biomasa 
(76 ± 33 g PS m−2); sin embargo, la distribución de las algas a lo largo de la playa 
fue diferente: con un 47 ± 10% y un 53 ± 10% de biomasa varadas en la zona 
superior e inferior respectivamente.  
Se detectó una alta variabilidad espacio-temporal en la biomasa de algas 
varadas (ANOVA interacción: playa x nivel x mes, F 12, 260 = 39.51; p < 0.001) 
(Tabla C ANEXO), a pesar de lo cual se pudo observar alguna tendencia temporal. 
En Mañóns, los valores máximos de biomasa de algas ocurrieron entre los meses 
de abril (208 ± 68 g PS m−2) y julio (227 ± 50 g PS m−2), coincidiendo con la 
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estación cálida y seca; mientras que los valores mínimos se detectaron en marzo 
y septiembre (3.4 ± 0.5 y 4 ± 1 g PS m−2, respectivamente) (Figura 4). La dinámica 
de la biomasa de algas varadas a lo largo del año en esta playa fue consistente, 
tanto en la zona inferior como superior. Los depósitos de la zona superior fueron 
significativamente mayores que los de la zona inferior durante todos los meses, 
excepto en mayo y junio (SNK; p < 0.05).  
Por el contrario, los valores más altos de biomasa en la playa de Arnelas se 
detectaron durante los meses de invierno (enero 2009: 420 ± 70 g PS m-2) y los 
más bajos en verano (agosto: 1.7 ± 0.4 g PS m-2). En esta playa, ambos niveles se 
comportaron de una forma similar. En la zona inferior la biomasa de algas 
acumuladas fue significativamente mayor durante los meses de invierno; 
mientras que la zona superior de Arnelas presentó valores máximos de biomasa 
durante los meses de primavera (abril, mayo y junio). No se apreciaron 
diferencias significativas entre los niveles mareales durante los últimos meses de 
verano y otoño (de agosto a octubre) (SNK; p < 0.05) (Figura 4).  
 
Figura 4. Variabilidad mensual de los aportes de algas en las 
playas. Las columnas muestran la biomasa relativa de algas 
varada en cada nivel mareal (UP) superior y (LO) inferior; las 
líneas punteadas indican la biomasa media mensual registrada 
(g PS m-2) en cada playa (MA) Mañóns y (AR) Arnelas. 
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A lo largo del estudio fueron identificadas un total de 36 especies de 
macroalgas (3 Chlorophycophyta, 15 Heterokontophycophyta, and 17 
Rhodophycophyta) y una especie de fanerógama (Magnoliophyta); agrupadas en 
5 grupos funcionales (Tabla 1). La composición específica de los depósitos de 
algas estuvo representada principalmente por especies de algas verdes 
(acumulando un 66.2 % de la biomasa media anual), siendo el género Ulva spp. el 
taxa más abundante. Las algas pardas fueron el segundo grupo más abundante 
(16.3 %) dominado por especies como Fucus spp., A. nosodum y Laminaria spp. 
Las fanerógamas y las algas rojas presentaron las biomasa más bajas (1.5 % y 2.8 
% respectivamente), con Zostera spp. y G. gracilis como representantes 
principales. Los fragmentos de algas, clasificados como `mezcla´ (13.2 % de la 
biomasa media anual) no pudieron ser identificados debido a su pequeño tamaño 
y/o avanzado estado de descomposición.  
Los niveles mareales (UP y LO) fueron la fuente más importante de 
variabilidad en la composición específica de los depósitos. No se detectaron 
diferencias significativas entre playas (ANOSIM de dos vías; factor `Playa´: global 
R = 0.124; p = 0.07; factor `Nivel´: global R = 0.303; p = 0.01). Estos valores 
calculados fueron consistentes con la representación gráfica del nMDS (Figura 5). 
El bajo valor de stress (0.13) indica que el gráfico es una buena representación 
bidimensional de las relaciones existentes entre los datos. Las muestras de la 
zona superior de ambas playas estuvieron más próximas entre sí que las de las 
zonas inferiores; por otro lado las puntos pertenecientes a las muestras de 
Mañóns también estuvieron más cercan entre ellas que las de la playa de Arnelas 
(Figura 5). Los resultados generados por el análisis SIMPER mostraron 
diferencias en la composición específica entre niveles. Ulva spp., Fucus spp. y la 
fracción `mezcla´ fueron los componentes con las mayores contribuciones a las 
diferencias entre niveles, con valores de disimilaridad de 30, 16 y 12 % 
respectivamente. Además, las diferencias entre niveles también estuvieron 
ligadas a la presencia de especies como A. nodosum y Zostera spp. (con mayores 
biomasas en los niveles superiores), junto con G. gracilis, que quedó varada 
principalmente en la zona inferior de las playas. Solamente estos seis taxa de los 
36 identificados en el estudio acumularon un 82% de la disimilaridad entre 
niveles, mientras que especies como Sargassum muticum, Cystoseira spp. y 
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Tabla 1. Listado de especies de macroalgas y fanerógamas identificadas en este 
estudio y los grupos funcionales a los que fueron asignadas: laminares (SH), 
filamentosas (TB), ramificadas (CB), correosas (TL) y fanerógamas (SG). 
TAXA Grupos  
Chlorophycophyta   
Cladophora sp. Kützing, 1843 TB 
Codium sp. Stackhouse, 1979 CB 
Ulva spp. Linnaeus, 1753 SH 
Heterokontophycophyta   
Ascophyllum nodosum (Linnaeus) Le Jolis, 1863 TL 
Asperococcus sp. J.V. Lamouroux, 1813 SH 
Bifurcaria bifurcata R. Ross, 1958 TL 
Chorda filum (Linnaeus) Stackhouse, 1797 TB 
Colpomenia peregrina Sauvageau, 1927 CB 
Cystoseira spp. C. Agardh, 1820 TL 
Dictyopteris polypodioides (A.P. De Candolle) J.V. Lamouroux, 1809 CB 
Dictyota dichotoma (Hudson) J.V. Lamouroux, 1809 SH 
Fucus spp. Linnaeus, 1753 TL 
Halidrys siliquosa (Linnaeus) Lynbye, 1819 TL 
Himanthalia elongata (Linnaeus) S.F. Gray, 1821 TL 
Laminaria spp. J.V. Lamouroux, 1813 TL 
Padina pavonica (Linnaeus) Thivy in W.R. Taylor, 1960 CB 
Pelvetia canaliculata (Linnaeus) Decaisne & Thuret, 1845 CB 
Sargassum muticum (Yendo) Fensholt, 1955 TL 
Magnoliophyta   
Zostera spp. Linnaeus, 1753 SG 
Rhodophycophyta   
Ahnfeltia plicata (Hudson) E.M. Fries, 1836 TB 
Calliblepharis ciliata (Hudson) Kützing, 1843 CB 
Ceramium sp. Roth, 1797  TB 
Champia parvula (C. Agardh) Harvey, 1853 CB 
Chondracanthus acicularis (Roth) Fredericq, 1993 CB 
Chondracanthus teedi (Mertens ex Roth) Kützing, 1843 CB 
Chondrus crispus Stackhouse, 1797 CB 
Gastroclonium ovatum (Hudson) Papenfuss, 1944 CB 
Gelidium sp. J.V. Lamouroux, 1813 CB 
Gigartina pistillata (S.G. Gmelin) Stackhouse, 1809 CB 
Gigartina sp. Stackhouse, 1809 CB 
Gracilaria gracilis (Stackhouse) M. Steentoft, L.M. Irvine & W.F. Farnham, 1995 TB 
Gracilaria multipartita (Clemente) Harvey, 1846 CB 
Gracilaria vermiculophylla (Ohmi) Papenfuss, 1967 TB 
Laurencia obtusa (Hudson) J.V. Lamouroux, 1813 CB 
Lomentaria articulata (Hudson) Lyngbye, 1819 CB 
Plocamiun cartilagineum (Linnaeus) P.S.Dixon, 1967 CB 
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Tabla 2. Resultados del análisis SIMPER realizado entre niveles mareales con datos 
de las biomasas de cada especie (g PS m-2). Se muestran los taxa responsables de la 
diferenciación entre niveles, su contribución individual y acumulada. 
TAXA UP LO Contribución (%) Acumulado (%) 
Ulva spp. 20.18 51.55 29.73 29.73 
Fucus spp. 24.76 10.26 16.33 46.06 
remain 20.03 8.23 12.57 58.63 
A. nodosum 11.57 2.22 8.67 67.30 
Zostera sp. 8.13 6.33 8.58 75.88 
G. gracilis 1.55 8.50 6.61 82.49 
S. muticum 3.04 1.62 2.81 85.30 
Cystoseira sp. 2.93 1.73 2.77 88.07 
Asperococcus sp. 1.15 2.57 2.62 90.70 
Grupos UP-LO (% disimilaridad media = 68.60) 
 
Los depósitos de algas estuvieron compuestos principalmente por una 
mezcla de algas laminares, filamentosas y ramificadas, especies correosas y 
fanerógamas marinas, además de una fracción denominada `mezcla´. El grupo de 
algas correosas (ej. Fucus spp., A. nodosum, S. muticum, o Cystoseira spp.) alcanzó 
los valores más altos de biomasa en los niveles superiores de ambas playas (25% 
y 36% en MA y AR respectivamente); mientras que las especies laminares (ej. 
Ulva sp.) y las filamentosas (ej. G. gracilis) presentaron las mayores cantidades en 
las zonas inferiores de las playas (laminares: 94% y 74%; filamentosas: 3% y 1% 
en MA y AR, respectivamente) (Figura 6).   
 
Figura 3. Gráfico de ordenación (nMDS) en función de la similitud en la composición 
específica de los depósitos de algas entre playas (MA) Mañóns, (AR) Arnelas y 
niveles (UP) superior, (LO) inferior. 
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Figura 6. Biomasa media relativa de los grupos funcionales de algas depositadas 
sobre las playas en los dos niveles mareales: (UP) superior y (LO) inferior. Los 
grupos funcionales: (SH) laminares; (TB) filamentosas; (CB) ramificadas; (TL) 
correosas; (SG) fanerógamas y (R) mezcla.  
 
Variabilidad temporal  
La contribución relativa de cada grupo funcional a la composición 
específica de los depósitos de algas varió a lo largo del año, con diferencias 
estacionales entre playas y niveles (PERMANOVA; interacción playa x nivel x mes: 
Pseudo-F 12, 260 = 16.0207; p < 0.001) (Tabla D, ANEXO).  
Los resultados mostraron que la composición específica de los depósitos 
de algas difirieron significativamente entre playas (p < 0.01) a lo largo del año 
(excepto en LO en abril: p = 0.134). En varios meses se registraron grandes 
cantidades de Ulva spp. revistiendo por completo la zona inferior de la playa de 
Mañóns; de ahí que la composición específica de los varamientos difirieran entre 
niveles durante la mayor parte del año (excepto en abril, p = 0.661). Del mismo 
modo, las diferencias significativas entre niveles detectadas en Arnelas a lo largo 
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del año parecen estar asociadas con las grandes acumulaciones de Ulva spp. en la 
zona inferior de la playa. A pesar de existir una gran variabilidad temporal, el 
patrón espacial de deposición de los principales grupos funcionales de algas fue 
similar durante todo el año (Figura 7). El dominio de las especies laminares y 
filamentosas en las terrazas inferiores de ambas playas prevaleció a lo largo del 
año, aunque que el ciclo estacional varió ligeramente entre playas. En Mañóns las 
mayores biomasas relativas de especies laminares fueron detectadas en los 
meses de primavera a verano (ej. 93.3 % y 99.1 % en mayo y septiembre, 
respectivamente); y en los meses de invierno a primavera en Arnelas (ej. 99.3 % y 
99.9 % en enero y marzo). 
Los valores más altos de biomasa de algas correosas se registraron en las 
zonas superiores de ambas playas, con las mayores acumulaciones detectadas 
desde finales de verano hasta invierno (ej. 64.2 % y 52.2 % en octubre, en MA y 
AR respectivamente), coincidiendo con los valores más bajos de algas verdes 
oportunistas. Un único evento de dominancia de fanerógamas fue observado en la 
zona superior de Arnelas en el mes de mayo (78.1 %). La contribución relativa de 
la fracción `mezcla´ a la biomasa total de algas varadas fue relativamente estable 
a lo largo del año en ambas playas, con valores más altos en las zonas superiores 
de las playas. El grupo de algas ramificadas exhibió los valores más bajos de todos 
los demás grupos en ambas playas durante el periodo de estudio (Figura 7).  
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Figura 7. Variabilidad estacional de los principales grupos funcionales de algas 
depositadas en cada playa. Las barras grises muestran las biomasas relativas de en 
las zonas superiores y las barras blancas las de los niveles inferiores. Las líneas 
sólidas indican el valor medio de la biomasa de cada grupo funcional acumulada en 
los niveles superiores y la línea punteada en los niveles inferiores. (SH) laminares; 
(TB) filamentosas; (TL) correosas y (R) fracción mezcla.  
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Los resultados de este estudio proporcionan evidencias de la existencia de 
patrones de deposición de las especies de algas en playas estuáricas protegidas, 
tanto en el tiempo como en el espacio. Las diferencias espaciales en la 
composición específica de las acumulaciones de algas en relación con la 
morfología de la playa fueron consistentes a lo largo del año. Las especies 
laminares y filamentosas quedaron varadas principalmente en los niveles 
inferiores, mientras que las algas ramificadas y las correosas dominaros los 
depósitos de las zonas superiores. Estos resultados indican que la variabilidad 
espacial de la composición específica de los depósitos de algas en playas 
estuáricas puede ser explicada a través de interacciones entre la topografía de la 
playa y las características morfológicas de las especies de algas. Además, otros 
factores ambientales como la hidrodinámica costera, el transporte advectivo y las 
características específicas de la zona de barrido, parecen contribuir de forma 
necesaria en los patrones de deposición observados. 
A lo largo de este estudio se detectó una alta variabilidad temporal en la 
composición específica de los depósitos de algas; los datos sugieren que el 
periodo de varamiento podría estar relacionado con factores como el ciclo de vida 
de las especies, así como diferencias en los requerimientos nutricionales 
existentes entre especies de algas oportunistas y especies de crecimiento lento. 
Biomasa 
Los valores de biomasa media registrados en ambas playas (58 y 76 g DW 
m−2 en MA y AR, respectivamente) fueron comparables a los detectados en 
estuarios del norte de Europa (Pihl et al. 1999; Anibal et al. 2007). A pesar que 
ambas playas presentaron valores similares de biomasa, se detectaron diferentes 
patrones estacionales en el aporte de algas durante el periodo de estudio. Esto 
concuerda con estudios previos que demostraron la existencia de frecuentes 
cambios temporales en las macroalgas varadas (Bell & Hall 1997). Las diferencias 
en los aportes de algas detectadas entre las dos playas podría estar relacionada 
con un gran número de factores, incluyendo diferencias en los ecosistemas 
`fuente´ adyacentes (roquedos y/o praderas submarinas cercanas) así como 
cambios estacionales en las condiciones hidrodinámicas a escala local (corrientes 
y oleaje). El área geográfica donde se encuadra el estudio se caracteriza por 
cambios estacionales en las direcciones del viento predominante, lo que afecta a 
los mecanismos que influyen en el trasporte y desplazamiento de las algas a la 
deriva. Además, la topografía costera (Jackson et al. 2002) y la variabilidad 
intrínseca de las características del agua dentro de la ría, como diferencias en la 
concentración de nutrientes (Fox et al. 2008), pueden influenciar potencialmente 
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la cantidad de algas que llegan a las playas, lo que contribuiría a las diferencias 
estacionales registradas en este estudio. Parece probable que los valores más 
altos de biomasa registrados en la playa de Mañóns estén relacionados con 
eventos de crecimiento masivo de algas, que ocurre típicamente en la ría de 
Arousa durante el periodo de verano (Villares & Carballeira 2004). Este hecho 
está asociado a un elevado fotoperiodo, a condiciones de afloramiento de aguas 
profundas y un aumento de temperatura que se dan en esa época del año. Por el 
contrario, los grandes depósitos de algas detectados durante el periodo de lluvias 
(invierno) en la playa de Arnelas podrían estar asociados a las descargas de río 
Umia. Los aportes de nutrientes suministrados tanto por los eventos de 
afloramiento como por la descarga de agua dulce pueden actuar como agentes 
fertilizantes en diferentes épocas del año, lo que provoca diferencias en la 
productividad de los ecosistemas fuente (ej. áreas rocosas) y una heterogeneidad 
en los aportes de algas.  
La distribución de la biomasa de algas fue diferente en las dos playas 
analizadas; Mañóns acumuló cantidades de algas significativamente mayores en 
la zona superior de la playa durante la mayor parte del año, mientras que la 
distribución de los depósitos en Arnelas fue más variable a lo largo del tiempo. 
Aunque ambas playas son protegidas y están localizadas en el interior de la ría, 
las diferencias en su orientación hacia mar abierto y hacia los ecosistemas 
`fuente´ podrían ser factores responsables de las diferencias en la dinámica de las 
algas detectada. La orientación dentro del estuario determina el efecto de los 
vientos predominantes (fuerza y dirección) y el tipo de olas que alcanzan la playa 
(Nordstrom & Jackson 2012). Estudios anteriores determinaron que la fuerza y 
dirección de los vientos predominantes puede influir en la biomasa de algas 
varadas (Lowthion et al. 1985). Además, dentro de ambientes protegidos pueden 
existir grandes variaciones en el nivel de energía de las olas entre puntos de la 
costa separados por pequeñas distancias, dado que variables como la orientación 
y la distancia a la boca de la ría son específicas de cada lugar (Jackson 1995). 
Composición especifica 
La división Chlorophycophyta (principalmente el género Ulva) dominó la 
composición específica de los varamientos y fue el mayor contribuyente a la 
biomasa anual relativa. Este resultado proporciona evidencias de la existencia de 
eventos de afloramiento de algas oportunistas dentro de la ría, lo que concuerda 
con procesos similares documentados en todo el mundo (ver Teichberg et al. 
2010 y las referencias en él). Las grandes acumulaciones de algas oportunistas en 
zonas estuáricas están relacionadas con el ambiente protegido, las altas 
temperaturas del agua en comparación con el mar abierto, y la existencia de 
ciertos eventos episódicos de aportes de agua dulce, que incrementan la 
concentración de nutrientes en la columna de agua. En particular, en el área 
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estudiada los eventos de afloramiento de aguas profundas y ricas en nutrientes 
parecen estar relacionados con los procesos de floración de macroalgas (Kiirikki 
& Blomster 1996). A lo largo del periodo de estudio, la biomasa de algas pardas 
fue inferior a la de algas verdes. Este resultado coincide con estudios previos que 
describieron una sustitución de algas pardas, de crecimiento lento, por algas rojas 
y verdes, de crecimiento rápido, en zonas estuáricas y protegidas (Lavery et al. 
1991). Las diferencias en la composición específica de las algas varadas entre 
playas expuestas y protegidas podrían ser explicadas por las diferencias 
específicas en los ecosistemas que actúan como fuente de este material vegetal. 
Las algas varadas en áreas protegidas son de origen local principalmente (ej. 
floraciones de algas verdes); mientras que las algas que quedan varadas en zonas 
expuestas son suministradas desde fuentes cercanas (Berglund et al. 2003), como 
los roquedos donde dominan las algas pardas y las laminariales en latitudes 
templadas.  
El patrón espacial de deposición de las especies de macroalgas y 
fanerógamas observado en los dos niveles mareales establecidos fue consistente 
durante el periodo de estudio. Esto concuerda con otras investigaciones que 
enfatizan las diferencias en la composición específica de los varamientos en 
función de la fase del ciclo mareal (Orr et al. 2005). La fracción `mezcla´ concentró 
su biomasa en los niveles superiores de las playas a lo largo del año. Esto indica 
que el material vegetal lleva un largo periodo de tiempo de exposición al aire 
(desde la última pleamar de mareas vivas), sometido a la radiación solar y a la 
actividad de la macrofauna, lo que favorece los procesos de degradación y 
fragmentación. Las especies de macroalgas con vesículas de aire, que actúan 
como estructuras flotantes, ej. Fucus spp., A. nodosum, S. muticum o Cystoseira 
spp. presentaron las mayores biomasas en los niveles superiores, mientras que 
las especies laminares (ej. Asperococcus sp. y Ulva spp.) y las especies 
filamentosas (ej. G. gracilis), sin estructuras flotantes, quedaron varadas 
principalmente en las terrazas mareales inferiores. Este patrón de deposición 
espacial está relacionado probablemente con las fuerzas hidrodinámicas que 
operan en la zona de barrido durante el ciclo mareal. Durante la fase de transición 
entre el flujo y reflujo de marea alta, el efecto de las olas se concentra en la parte 
superior del perfil. De esta forma, las macroalgas y fanerógamas que flotan en la 
columna de agua se mantienen en suspensión hasta que quedan varadas en los 
niveles superiores. Una vez comienza a bajar la marea, la reducción en la 
turbulencia y en la energía permite a las algas ir depositándose y acumulando en 
la terraza de bajamar; así las especies que no poseen estructuras flotantes quedan 
varadas principalmente sobre la parte inferior de la playa. A la vista de los 
resultados obtenidos se puede afirmar que este patrón de deposición de las 
especies de algas se mantiene constante independientemente de la biomasa 
varada en las playas. 
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Variabilidad temporal  
Las acumulaciones estacionales de especies laminares (principalmente 
representadas por el género Ulva) concuerdan con trabajos previos que 
registraron elevadas biomasas de estas especies durante los meses de primavera 
y verano (Lavery et al. 1991; Villares & Carballeira 2004). Un gran número de 
factores bióticos y físicos como el trasporte del viento, la degradación o el 
herbivorismo (Lowthion et al. 1985; Pregnall & Rudy 1985; Lastra et al. 2008) 
pueden ser los responsables de los valores mínimos de especies oportunistas 
registrados en Arnelas durante los meses de agosto a octubre. Estudios previos 
indican que el transporte advectivo durante un periodo de tiempo determinado 
puede cambiar drásticamente la distribución de las algas, pudiendo vaciar una 
bahía completamente en un corto espacio de tiempo (Salomonsen et al. 1999). 
Por lo tanto, el efecto del viento influye en la sucesión estacional de las especies 
dominantes en zonas poco profundas y es un factor significante en la regulación 
de la biomasa de algas en playas estuáricas.  
La biomasa de algas registrada en este estudio sugiere un acoplamiento en 
las biomasas acumuladas sobre la playa de los grupos de algas correosas y 
laminares a lo largo del ciclo anual. Esto puede estar relacionado con las 
diferencias inter-específicas en los requerimientos nutricionales entre especies 
de crecimiento rápido y lento (Martínez et al. 2012). Del mismo modo, las 
diferencias en los ciclos de vida de las especies, producen diferentes stocks en los 
roquedos que actúan como ecosistema fuente. Estas macroalgas una vez son 
desprendidas de sus lugares de origen y depositadas sobre las playas originan 
diferencias en las biomasas específicas que alcanzan las playas. 
CONCLUSIONES 
Este estudio demuestra que tanto la topografía de la playa, como la 
morfología de las especies de algas influyen en la distribución de los varamientos 
de algas a lo largo del perfil de la playa, lo que a su vez afecta a la distribución de 
la macrofauna.  
La composición específica de los depósitos de algas de los niveles 
superiores son similares a las identificadas en playas expuestas (Barreiro et al. 
2011), mientras que las terrazas mareales inferiores estuvieron dominadas por 
especies características de zonas protegidas. De esta forma, dentro de las playas 
estuáricas existe una distribución heterogénea de nichos espaciales y tróficos 
disponibles para la macrofauna. A la vista de los resultados obtenidos, estos 
distintos ambientes no deberían ser pasados por alto en los estudios ecológicos 
de playas estuáricas, y tendrían que sean incorporados explícitamente en los 
esfuerzos de muestreo. Resultan necesarias investigaciones futuras sobre las 
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implicaciones de estos patrones de deposición de algas en las características 
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CONTENIDO FENÓLICO DE ALGAS 
VARADAS 
RESUMEN 
Las cadenas tróficas de los intermareales arenosos están sustentadas 
principalmente por aportes alóctonos de materia orgánica, constituidos en su 
mayor parte por macroalgas y fanerógamas a la deriva que quedan varadas sobre 
las playas formando depósitos. Estos aportes son una fuente fundamental de 
materia orgánica para los organismos intermareales, como anfípodos talítridos, 
isópodos o insectos. Durante el tiempo que este material vegetal está depositado 
en la playa se ve sometido a diversos procesos de degradación, que van 
modificando su calidad nutricional y composición bioquímica iniciales. La 
intensidad y el efecto de esta degradación varían en función de la composición 
específica de los depósitos, del tiempo de permanencia en la playa y de su lugar 
de deposición. Una de las consecuencias de esta degradación son los cambios en 
la composición química, como la pérdida de compuestos fenólicos en los tejidos 
de algas y fanerógamas varados sobre la playa. Los compuestos fenólicos son 
metabolitos secundarios que forman parte de las defensas químicas de las 
macroalgas y actúan inhibiendo la acción de los herbívoros, disminuyendo la 
palatabilidad de los tejidos vegetales. El objetivo de este estudio es analizar la 
evolución que sufren los compuestos fenólicos en los tejidos de macroalgas y 
fanerógamas que quedan varadas en playas protegidas del litoral gallego. Para 
ello, se determinaron las concentraciones fenólicas de las principales especies de 
macroalgas que componen los depósitos de cuatro playas a lo largo de un año. 
Los resultados obtenidos demostraron que las especies de macroalgas difieren en 
su contenido fenólico una vez quedan varadas sobre la playa. Además, se 
demostró la existencia de una variabilidad espacial entre niveles de deposición de 
algas, con valores bajos de fenoles en el material más degradado y valores 
superiores en las líneas de deposición más recientes. Esta tendencia se repitió en 
cada una de las especies analizadas. Se observo un patrón temporal con picos en 
las concentraciones de compuestos fenólicos durante los meses de otoño. De 
forma general, la concentración de compuestos fenólicos se relaciona de forma 
exponencial con el contenido en agua de los tejidos de algas varadas. Los 
resultados de este estudio prueban la existencia de diferentes fuentes de 
alimento en función de su composición bioquímica (contenido fenólico), 
permitiendo la elección de las dietas en base a los criterios nutricionales de los 






Los intermareales arenosos son sistemas caracterizados por una baja 
producción primaria, con valores que oscilan entre 0 y 10 g C m-2 año-1 (Inglis 
1989; McLachlan & Brown 2006). La base de la cadena alimenticia de estos 
ecosistemas está constituida fundamentalmente por aportes alóctonos de materia 
orgánica, compuestos principalmente por restos vegetales de macrófitas, algas y 
fenerógamas marinas (denominado comúnmente con el término `wrack´). Este 
material vegetal es desprendido de su lugar de origen (roquedos cercanos y/o 
praderas de fanerógamas adyacentes) por fenómenos físicos o biológicos (ej. 
oleaje de temporal, acción de organismos ramoneadores) (Dayton et al. 1992; 
Rodríguez 1999). Una vez a la deriva, este material es arrastrado por corrientes y 
mareas pudiendo permanecer flotando en el mar o siendo depositado en playas, 
donde forma cúmulos a lo largo de la costa. En el proceso de varamiento, durante 
el retroceso diario de la marea, las algas pueden ser distribuidas uniformemente 
o quedar depositadas a lo largo de una o más bandas o líneas de deposición 
(también denominadas `drifts´). A medida que va disminuyendo la altura de la 
pleamar durante el ciclo de mareas vivas, van quedando sobre el perfil de la playa 
sucesivas líneas de deposición (Marsden 1991; Ochieng & Erftemeijer 1999). De 
esta manera, la línea de algas localizada en la zona superior de la playa es la que 
queda tras la pleamar alta de mareas vivas, y las sucesivas bandas son las dejadas 
por las siguientes pleamares.  
Este material vegetal, depositado sobre la playa, puede encontrarse fresco 
o en proceso de descomposición. El estado en el que se encuentra depende del 
tiempo transcurrido desde su desprendimiento, del tiempo que lleve varado y de 
las condiciones tanto físicas como biológicas a que se vea sometido durante su 
permanencia en la playa. En este sentido la distribución espacial de los detritos 
de algas a lo largo del perfil de la playa es de vital importancia. Dependiendo de 
donde quede varado el material vegetal puede permanecer en la playa por largos 
periodos de tiempo o volver al mar por efecto de las siguientes mareas (Orr et al. 
2005). Los depósitos que quedan en la zona supralitoral sufren procesos de 
deshidratación, envejecimiento y acaban siendo cubiertos por arena. Durante 
este proceso las características específicas de las algas van cambiando al ir 
descomponiéndose y quedar sometidas a procesos de degradación físicos y 
biológicos. Este patrón de deposición crea un mosaico de parches con diferentes 
cantidades y tipos de materia orgánica en diferentes estados de descomposición 
(Mann 1988). 
Los aportes de macroalgas y fanerógamas representa uno de los 
principales y más variables recursos alimenticios para los organismos típicos de 
los niveles superiores en las playas de todo el mundo (Colombini et al. 2000; 





organismos herbívoros y/o detritívoros como anfípodos talítridos o isópodos, los 
depósitos de algas también tienen un papel importante para especies de otros 
grupos tróficos, proporcionando hábitat y/o refugio, ya que son lugares con 
condiciones micro-climáticas favorables y donde existe una alta disponibilidad de 
presas (véase por ejemplo (Jaramillo et al. 2006; Ince et al. 2007; Colombini et al. 
2009). Todos estos organismos son intermediarios tróficos fundamentales entre 
los aportes recibidos por la playa y los consumidores de niveles tróficos 
superiores como aves marinas y otros grupos de vertebrados (Griffiths et al. 
1983; Dugan et al. 2003). La actividad llevada a cabo por todos estos organismos 
sobre los depósitos de algas es un proceso clave en la fragmentación de estos 
detritos, acelerando los procesos de degradación y favoreciendo su posterior 
incorporación a las redes tróficas (Colombini & Chelazzi 2003). 
El proceso de descomposición de esta materia orgánica es complejo y 
dependerá de la cantidad y composición específica de los aportes, de la frecuencia 
temporal y su distribución espacial (Valiela et al. 1985; Raffaelli et al. 1998), así 
como de las condiciones ambientales específicas del lugar y del momento de su 
deposición (Colombini & Chelazzi 2003; Olabarria et al. 2007). Del mismo modo, 
su consumo por los organismos detritívoros y la actividad microbiana llevada a 
cabo sobre los detritos son factores de vital importancia a la hora de determinar 
las tasas de descomposición (Swift et al. 1979; White & Trapani 1982). Tanto en 
las tasas de degradación como en los procesos de incorporación a las cadenas 
tróficas la calidad de los detritos es un factor clave (Wilson et al. 1986). La 
composición bioquímica y los compuestos fenólicos en particular, juegan un 
papel vital en estos procesos reduciendo notablemente la velocidad de 
degradación del material vegetal (Davies 1971; Schlesinger 1977). 
Se sabe que las macroalgas, una vez son desprendidas de sus substrato 
natural mantienen niveles importantes de defensas químicas que actúan contra la 
acción de los herbívoros (Rothäusler & Thiel 2006). Del mismo modo, las 
macroalgas y fanerógamas, que quedan flotando a la deriva en el agua, son 
capaces de preservar sus defensas químicas, y que algunos de estos compuestos 
fenólicos persisten tras la muerte de la planta, pudiendo inhibir a los herbívoros 
(Valiela et al. 1979). Uno de los principales cambios en la composición química de 
las algas durante la degradación sobre la playa es la disminución en las 
concentraciones de compuestos fenólicos (Gómez et al. 2011). 
Los compuestos fenólicos son metabolitos secundarios presentes en 
macroalgas y fanerógamas cuyas funciones incluyen, entre otras, la protección 
frente a herbívoros y patógenos, son importantes agentes antibacterianos en el 
control de epífitas y también están involucrados en mecanismos de 
fotoprotección, siendo particularmente efectivos en contrarrestar los efectos de 
la radiación ultravioleta (Ragan & Gombitza 1986; Hay 1996; Pavia et al. 1997; 





específicos de las algas como su calidad nutricional, su contenido en defensas 
químicas y su morfología (forma y dureza) son importantes en la elección de las 
dietas de los consumidores (Cronin & Hay 1996; Van Alstyne et al. 1999; Poore & 
Hill 2006). De hecho, el efecto de los fenoles sobre los herbívoros está 
ampliamente documentado (ej. Steinberg 1988, 1995; Pavia & Toth 2000; 
Jormalainen et al. 2005) y existen varios estudios que prueban que los talítridos 
de diferentes especies se alimentan selectivamente de las macroalgas depositadas 
sobre la playa (Pennings et al. 2000; Adin & Riera 2003; Duarte et al. 2008; Lastra 
et al. 2008). 
A pesar de las evidencias que sugieren que los compuestos fenólicos 
juegan un papel clave en las tasas de descomposición de los detritos y en las 
elecciones de la dieta de la macrofauna, apenas hay información sobre la 
evolución de estos compuestos durante el tiempo de deposición de las algas. Por 
todo ello el objetivo principal de este estudio es el de analizar las concentraciones 
de compuestos fenólicos de los diferentes depósitos de algas y ver su evolución a 
lo largo del tiempo. Para ello se determinaron los contenidos fenólicos de las 
especies de algas más abundantes en los depósitos de algas de cuatro playas 
protegidas del litoral gallego (NO España) durante un año y se testaron las 
siguientes hipótesis: (1) las diferentes especies vegetales que conforman los 
cúmulos de algas difieren en su contenido fenólico, y estas diferencias están 
relacionadas con su complejidad estructural; (2) existe un patrón espacial en el 
contenido fenólico de los depósitos de algas en función del tiempo que llevan 
sobre la playa; (3) existen variaciones estacionales en las concentraciones 
fenólicas de las algas varadas y (4) existe una relación directa entre los 
contenidos fenólicos y el contenido en agua de los tejidos vegetales depositados 
en las playas. 
MATERIAL Y MÉTODOS 
Área de estudio 
El área de estudio se localizó en la costa sur de Galicia (NO España). Esta 
costa está caracterizada por un grupo de ensenadas prolongadas a lo largo de la 
costa denominadas rías (Mendez & Vilas 2005). Las zonas internas de las rías 
están ocupadas por playas arenosas protegidas que reciben masivas cantidades 
de algas. La biomasa de algas que llega a las playas de esta costa varía espacio-
temporalmente con valores que vas desde 0.2 hasta 110 kg m-1 entre los sitios y 
desde 1 a 51 kg m-1 a lo largo del año (Barreiro et al. 2011). Estas variaciones 
están directamente relacionadas con las condiciones físicas de las playas como 





Fueron seleccionadas 4 playas de características similares, una en la ría de 
Vigo: Ladeira (LA: 42° 7´ 8.51´´ N - 8° 49´ 20.81´´ W), y tres en la ría de Arousa: 
Mañóns (MA: 42° 37´ 50.57´´ N - 8° 51´ 1.22´´ W), Arnelas (AR: 42° 31´ 55.18´´ N - 
8° 52´ 8.05´´ W) y A Canteira (AC: 42° 32´ 50.51´´ N - 8° 51´ 27.35´´ W (Figura 1). 
Estas cuatro playas están caracterizadas por una baja exposición al oleaje y un 
régimen mesomareal, con un rango mareal en mareas vivas de 3 m. De acuerdo a 
la clasificación propuesta por (McLachlan 1980), se trata de playas protegidas 
(con puntuaciones entre 9 y 6) (Tabla E ANEXO.). Las condiciones ambientales 
durante el periodo de estudio fueron similares en todo el área geográfica, con 
valores medios de precipitación de 122.3 ± 24.8 l m-2. Cabe destacar que durante 
los meses de verano del año 2009 se registraron valores excepcionalmente altos 
de precipitación, alcanzando los 115.7-111.1 l m-2 en junio y julio 
respectivamente. La temperatura media del aire fue de 14.7 ± 1.1 °C, con valores 
mínimos en enero (invierno) y máximos en agosto (verano) (9.8 and 19.7 °C 
respectivamente). La información meteorológica fue facilitada por la oficina local 





Figura 1. Área de estudio. Localización y fotografías aéreas (Fuente: Google Earth) de 






Toma de muestras 
Las muestras de algas se recogieron a lo largo de dos transectos paralelos a 
la línea de costa, establecidos sobre las líneas de algas depositadas por las 
mareas. Un nivel de recogida se localizó sobre la `línea antigua´ (A) formada por 
algas depositadas durante la pleamar de mareas vivas. Este nivel está localizado 
cerca de la base de las dunas pudiendo encontrarse en algunos casos sobre ellas 
(ej. temporales). Debido al tiempo de permanencia en la playa el material vegetal 
de este nivel se encuentra en avanzado estado de descomposición, seco y 
descolorido, dificultando en muchos casos la identificación del material vegetal a 
nivel de especie. El segundo nivel de recogida se estableció sobre la `línea fresca´ 
(F), localizada sobre las algas depositadas por la última marea alta y compuesta 
por el material más fresco varado recientemente (Figura 2). 
Basándonos tanto en la información de estudio previos sobre la 
composición específica de las algas que llegan a las playas de Galicia (Olabarria et 
al. 2007; Lastra et al. 2008; Rodil et al. 2008; Barreiro et al. 2011), como en 
exámenes visuales llevados a cabo en las playas estudiadas en diferentes épocas 
del año, se seleccionaron 5 especies de macroalgas (4 algas pardas y 1 alga verde) 
y 1 fanerógama. Se sabe que las algas pertenecientes al grupo de las Laminariales 
(ej: Laminaria sp.) y de las Fucales (ej. Sargassum muticum, Cystoseira spp. y 
Fucus spp.) son constituyentes principales de los arribazones de algas en Galicia 
(Olabarria et al. 2007), además las algas verdes y las fanerógamas (ej. Ulva spp. y 
Zostera spp.) son características de zonas protegidas (Lastra et al. 2008; Gómez et 
al. 2013). 
 
Figura 2. (a) (b) Fotografías de los niveles de deposición de algas: envejecido (A) y 
fresco (F). (c) Toma de muestras de macroalgas y fanerógamas en cada nivel; (d) 





La toma de muestras se llevó a cabo de forma mensual durante la bajamar 
de mareas vivas a lo largo de un año (de enero 2009 a enero 2010). Las muestras 
de algas se tomaron por triplicado (n = 3) sobre los 100 m centrales de los 
transectos localizados sobre los dos niveles en cada mes. Para cada una de las 
especies, se recogieron ~ 100 g de especímenes adultos aparentemente libres de 
epífitas, se guardaron en botes plásticos debidamente identificados y se 
transportaron al laboratorio para su posterior análisis (Figura 2).  
Medida del contenido fenólico 
Las muestras de algas fueron lavadas, en el laboratorio, con agua destilada 
eliminando los granos de arena adheridos que pudieran intervenir en los análisis. 
Cada una de las muestras fue troceada y mezclada homogéneamente para reducir 
al máximo la variabilidad del contenido fenólico entre individuos de la misma 
especie y entre las diferentes partes de la planta (Le Lann et al. 2008). De cada 
muestra separamos dos alícuotas; una de ~ 1 g de peso fresco se secó en la estufa 
a 60 °C durante 48 h hasta alcanzar peso constante. De la relación peso seco: peso 
fresco se obtuvieron los datos de contenido en agua. La segunda alícuota de 0.7 ± 
0.1 g de peso fresco se introdujo en viales de cristal con 10 ml de metanol al 80 % 
para la medición del contenido fenólico. Las muestras de algas en metanol fueron 
conservadas en un congelador a -30 °C y oscuridad hasta su posterior análisis. 
Está documentado que la utilización de metanol para la extracción de los 
compuestos fenólicos es más eficiente que otros disolventes orgánicos (Julkunen 
1985; Matanjun et al. 2008) y se ha comprobado que su rendimiento aumenta con 
tiempos prolongados de extracción (Lapornik et al. 2005). Además se han 
realizado pruebas que demuestran que no existen diferencias significativas en el 
contenido fenólico de los extractos congelados durante diez meses y los de 
material fresco (Van Alstyne et al. 1999). 
La medida de los compuestos fenólicos se realizo siguiendo una 
modificación (Van Alstyne 1995) del método Folin-Ciocalteu (Folin & Ciocalteu 
1927) (Tabla G, ANEXO). Se trata de un método ampliamente usado por ecólogos 
marinos para la cuantificación de compuestos fenólicos en todo tipo de tejidos 
tanto de algas como de fanerógamas (Buchsbaum et al. 1991; Van Alstyne et al. 
2001; Stiger et al. 2004; Matanjun et al. 2008). Esta técnica de cuantificación mide 
el contenido total de fenoles y no hace diferencias entre polifenoles y fenoles 
monoméricos como el floroglucinol, por lo que los datos obtenidos en este 
estudio serán referidos como `niveles fenólicos´ o `contenido fenólico´ de manera 
genérica. Se trata de un método indirecto de buena repetitividad y una alta 
precisión, pero tiene como desventaja que también cuantifica compuestos 





inferiores al 5 % de los compuestos que reaccionan con el reactivo Folin (Van 
Alstyne 1995). 
Los fenoles soluble totales fueron extraídos con metanol al 80 % mediante 
homogeneización con arena de mar estéril en un mortero (Figura 2). Las medidas 
fueron hechas por espectrofotometría, mediante la medida de absorbancia de los 
extractos de metanol a una longitud de onda de 765 nm. Los cálculos de la 
concentración de compuestos fenólicos se basaron en la curva de calibración 
prepara con el estándar Floroglucinol. Después de aplicar los factores de dilución 
pertinentes y las conversiones necesarias los datos fueron expresados como 
porcentaje de fenoles por gramo de peso seco del alga (% PS).  
Análisis de datos 
Para los análisis estadísticos se construyó una matriz con los diferentes 
taxa en filas y los valores de contenido fenólico correspondientes a cada nivel, 
playa y mes en columnas (n = 3). Uno de los principales problemas a la hora de 
analizar los datos fue el alto número de valores `missing´, correspondientes a 
fechas de muestreo en las que no se encontraron alguna o algunas de las especies 
seleccionadas en algún nivel o playa. Este hecho está asociado a los ciclos de vida 
de las especies (ej. en los meses de otoño no se encontraron tejidos de especies 
como Laminaria sp. o S. muticum). Por ello, las tres réplicas recogidas por punto 
de muestreo fueron agrupadas y así minimizar el efecto de los valores que faltan. 
Además, se analizó únicamente la variabilidad espacial dentro de cada playa y no 
se tuvieron en cuenta las diferencias entre playas. Como resultado, las cuatro 
muestras pertenecientes a cada una de las playas fueron usadas como réplicas de 
nivel y fecha de muestreo para cada taxa (n = 4).  
Antes de llevar a cabo ningún análisis estadístico se evaluó la normalidad 
de los datos (test de Kolmogorov-Smirnov) y la homogeneidad de varianzas (test 
de Cochran); los datos fueron transformados cuando fue necesario de forma que 
cumplieran los requisitos de normalidad. En los casos en que ninguna 
transformación satisfizo los requerimientos de normalidad se llevaron a cabo 
análisis de varianza no paramétricos.  
Para analizar los contenidos fenólicos de las diferentes especies de 
macroalgas características de los arribazones de playas protegidas se llevó a cabo 
un análisis de varianza no paramétrico Kruskal-Wallis. Este análisis se hizo 
teniendo en cuenta únicamente el factor `especie´ (n = 104); las posteriores 
comparaciones múltiples se analizaron mediante el test de de Dunn. Este test se 
utiliza en análisis de varianza no paramétricos cuando los tamaños de muestra de 
los grupos de tratamiento son diferentes.  
Con el fin de identificar la patrones espaciales en el contenido fenólico de 





fenólicos de cada línea de deposición para cada especie (n = 52). Para probar los 
efectos de la especie y el nivel se realizó un análisis de varianza de dos vías 
(ANOVA) con `nivel´ y `especie´ como factores fijos en el análisis. A continuación se 
realizaron las comparaciones múltiples mediante test SNK.  
La variabilidad estacional de las concentraciones fenólicas se evaluó sólo 
para tres especies: Ulva spp., Zostera spp. y Fucus spp. Estas tres especies fueron 
las únicas que se recogieron en todas las fechas de muestreo y en todos los 
niveles. Se llevó a cabo un análisis de varianza de tres vías (ANOVA) con `especie´ 
`nivel´ y `mes´ como factores fijos en el análisis (n = 12). Cuando se detectaron 
diferencias significativas se procedió a realizar comparaciones múltiples a 
posteriori (test SNK).  
Para evaluar la relación del contenido fenólico de los tejidos de macroalgas 
varados en la playa y el tiempo de permanencia de estos sobre la playa se evaluó 
su relación de las concentraciones fenólicas con las humedades relativas de los 
restos vegetales. Dicha relación fue analizada mediante regresiones no lineales. El 
modelo que más se ajustó a los datos fue un modelo de crecimiento exponencial 
de tercer grado.   
RESULTADOS 
Variabilidad inter-específica 
El contenido fenólico medio de los depósitos de algas durante el periodo de 
estudio fue de 1.72 ± 0.05 % PS. Sin embargo se detectaron diferencias 
significativas entre los diferente taxa analizados para el conjunto de los datos 
(Análisis de varianza Kruskall-Wallis: H = 411.245, p < 0.001). Las 
concentraciones medias de fenoles variaron entre 0.48 ± 0.02 y 3.03 ± 0.15 % PS 
en tejidos de Ulva spp. y Fucus spp., respectivamente (media ±  SE). Los valores 
mínimos detectados a lo largo del estudio fueron de 0.04 % PS en restos de 
Laminaria spp., mientras que las concentraciones máximas alcanzadas fueron de 
17.97 % en tejidos de Zostera spp. Los test de comparaciones múltiples revelaron 
la existencia de 4 grupos de especies en relación a su contenido fenólico (Figura 
3). Los valores más bajos fueron cuantificados en tejidos de Ulva spp. con valores 
que en ningún caso excedieron el 2.27 % PS; el alga parda Laminaria sp. también 
obtuvo valores bajos de estos compuestos con una media de 0.96 ± 0.07 % PS. No 
se detectaron diferencias significativas en las concentraciones de fenoles de los 
tejidos de Cystoseira spp. 1.47 ± 0.08 % DW, S. muticum 1.65 ± 0.11 % PS y 
Zostera spp. 2.11 ± 0.15 % DW (media ± SE; n = 262). Los valores medios de 
fenoles más elevados se midieron en el alga Fucus spp. Con una concentración 
media de 3.03 ± 0.15 % PS y valores que llegaron a alcanzar el 15.23 % del peso 
seco (Tabla F, ANEXO). 
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Figura 3. Datos del contenido fenólico de las seis especies 
analizadas. Diagrama de cajas (percentiles 10, 25, 75 y 90) en 
el que se muestra la mediana (línea sólida) y la media (línea 
punteada); los valores atípicos representan los percentiles 5 y 
95.  
Figura 4. Contenido fenólico medio de las seis especies 
analizadas en los dos niveles de deposición: (A) nivel 
antiguo y (F) nivel fresco (media ± SE; n = 52).  






Dentro de las playas se identificaron depósitos de material vegetal 
significativamente diferentes en función de su concentración fenólica a lo largo 
del perfil de la playa. El nivel con el material más fresco alcanzó los valores más 
altos de contenido fenólico con una concentración media de 2.16 ± 1,74 % PS; 
mientras que las líneas de material más antiguo alcanzaron valores medios de 
0,96 ± 0,65 % PS (Media ± SE; n = 52). Los resultados del análisis de varianza 
mostraron que estas diferencias entre niveles fueron consistentes en los 6 taxa 
analizados (ANOVA: interacción Nivel x Especie: F 5, 155 = 7.12; p < 0.001) (Tabla 
1). Cuatro de las seis especies tuvieron contenidos fenólicos significativamente 
diferentes en las líneas de deposición (Cys, Sar, Zos y Fuc), mientras que los 
tejidos de Ulva spp. Y Laminaria sp. no mostraron diferencias entre niveles (test 
SNK; p < 0.05).  
Es interesante destacar que el contenido fenólico de los depósitos más 
degradados (nivel A) fue similar para todas las especies, con la excepción de 
Fucus spp. con valores significativamente superiores a los del resto (Ulv = Lam = 
Cys = Sar = Zos < Fuc). Por el contrario, en el nivel de material más fresco (nivel 
F) las diferencias entre especies fueron significativas, excepto entre Cystoseira 
spp. Y S. muticum (Ulv < Lam < Cys = Sar < Zost < Fuc) (SNK test; p < 0.05) (Figura 
4). 
Tabla 3. Resultado del análisis de varianza del contenido fenólico de los tejidos 
vegetales de las seis especies analizadas en los dos niveles de deposición (n = 13). 
  df MS F p 
Especie  5 20.6869 23.8 0.0000 
Nivel 1 54.3624 62.54 0.0000 
Especie x Nivel 5 6.1877 7.12 0.0000 
Res 144 0.8693 
  TOT 155       
Variabilidad estacional 
Los resultados del análisis estacional de la composición fenólica mostraron 
que el patrón espacial y las diferencias inter específicas fueron consistentes a lo 
largo del año; a pesar de lo cual se observaron algunas diferencias en los patrones 
temporales de los compuestos fenólicos en las especies estudiadas (ANOVA: 
interacción: Especie x Mes, F 24, 234 = 2.55; p < 0.001) (Tabla 2). Ninguna de las 
especies mostró una variación significativa en el contenido fenólico de sus tejidos 
a lo largo del año; sin embargo, se observó cómo tanto Fucus spp. como Zostera 





invierno se detectaron los máximos en tejidos de Zostera spp. (de octubre a 
diciembre), y en los meses de verano y otoño en Fucus spp. (de agosto a 
noviembre) (Figura 5). Además, en estas épocas del año las diferencias entre las 
líneas de deposición fueron más pronunciadas. En el caso de Ulva sp., cuyas 
concentraciones fueron mínimas a lo largo del año, no pudo detectarse ningún 
patrón temporal claro. A lo largo del periodo de estudio las diferencias entre 
especies fueron constantes, con Ulva sp. como el alga con los contenidos fenólicos 
significativamente más bajos en todos los meses del año. Las diferencias entre las 
Fucus y Zostera fueron significativas únicamente durante los meses de verano (de 
mayo a agosto). Al analizar las diferencias entre los dos niveles de deposición a lo 
largo del año podemos observar como los restos de Ulva no presentan diferencias 
entre líneas mientras que Fucus y Zostera difieren significativamente en el 
contenido fenólico de las dos depósitos en casi todos los meses a lo largo del año 
(SNK test; p < 0.05). 
Tabla 2. Resultado del análisis de varianza del contenido fenólico de los tejidos 
vegetales de las seis especies analizadas en los dos niveles de deposición a lo largo 
del año (n = 4). 
  df MS F p 
Especie  2 20.0085 205.91 0.0000 
Nivel 1 15.4511 159.01 0.0000 
Mes 12 0.7709 7.93 0.0000 
Especie x Nivel 2 3.5768 36.81 0.0000 
Especie x Mes 24 0.2477 2.55 0.0002 
Nivel x Mes 12 0.2025 2.08 0.0187 
Especie x Nivel x Mes 24 0.1801 1.85 0.0111 
Res 234 0.0972 
  TOT 311       
Datos transformados Log (x + 1) 
Tabla 3. Parámetros de la ecuación (y0, a, b), coeficiente R2 y valor p de las 
regresiones para cada una de las especies analizadas. 
  y0 a b R2 p 
Ulva sp. 0.3716 0.0001 0.0960 0.2725 < 0.0001 
Laminaria sp. 0.5850 1.9450 E-0.07 0.1696 0.2979 < 0.0001 
Cystoseira spp. 0.4670 0.1811 0.0255 0.1639 0.0013 
S. muticum 0.9172 0.0022 0.0759 0.3016 < 0.0001 
Zostera spp. 0.3523 0.5084 0.0253 0.2993 < 0.0001 
Fucus spp.  0.6191 0.0506 0.0521 0.3904 < 0.0001 






Relación entre el contenido fenólico y el 
contenido en agua  
La relación entre las concentraciones fenólicas de los detritos de algas y su 
contenido en agua fue similar en las seis especies analizadas. Esta relación fue 
analizada mediante regresiones no lineales, que fueron significativas para todos 
los taxa con excepción de Cystoseira spp. (Tabla 3). Ambas variables se relacionan 
mediante un modelo de crecimiento exponencial, según el cual altos porcentajes 
de humedad (> 50 %) están asociados a elevados contenidos fenólicos. Los datos 
inferiores al 50 % del contenido en agua, en su mayor parte asociados a restos 
vegetales más degradados presentan una alta variabilidad en sus concentraciones 
fenólicas (Figura 6).  
Figura5. Contenido fenólico medio de las seis especies analizadas a lo largo del año 
en los dos niveles de deposición: nivel antigua (blanco) y nivel fresco (negro) (media 






Figura 6. Relación entre el contenido fenólico y el contenido en agua de los 
tejidos de las seis especies depositadas en los dos niveles: fresco (negro) y 
antiguo (blanco). Las líneas solidas muestran la recta de regresión calculada y 
las líneas punteadas los intervalos de confianza (parámetros de las 






Variabilidad inter específica 
Los valores medios de fenoles detectados en los depósitos de algas 
oscilaron ampliamente, desde valores mínimos de 0.4 hasta máximos de 18.0 % 
PS. Las líneas de deposición de algas en las playas analizadas están formadas por 
una mezcla variada de tejidos vegetales de diferentes especies. Todas las especies 
de macroalgas y fanerógamas marinas contienen compuestos fenólicos y sus 
concentraciones varían ampliamente entre las diferentes especies (Targett et al. 
1992). De hecho, los tipos y cantidades de estos compuestos difieren entre grupos 
taxonómicos, pudiendo ser específicos de un género o especie, de forma que 
pueden ser usados como criterio taxonómico (Hay & Fenical 1988). Estas 
diferencies inter-específicas están ampliamente documentadas en organismos 
frescos (Van Alstyne et al. 1999), sin embargo existen pocos estudios sobre 
tejidos vegetales depositados en los intermareales con diferentes estados de 
degradación. Los resultados obtenidos en este estudio prueban que las diferentes 
especies analizadas poseen diferentes concentraciones de compuestos fenólicos 
una vez quedan varadas sobre las playas. Las diferencias detectadas concuerdan 
con estudios previos realizados con material fresco de macroalgas. Estos estudios 
demostraron que las especies del género Ulva contienen muy bajas 
concentraciones de fenoles en comparación con otras especies (Pennings et al. 
2000) y que especies del orden de las Fucales (ej. S. muticum, Cystoseira spp, y 
Fucus spp) poseen concentraciones fenólicas superiores a los de especies del 
orden Laminariales (ej. Laminaria sp.) (Targett et al. 1992; Van Alstyne et al. 
1999). Además, las concentraciones de fenoles detectadas en tejidos de 
fanerógamas marinas se encuentran dentro del mismo rango que los de algas 
pardas (Steinberg 1985), aunque hay casos en los que pueden ser  superiores 
(Ragan & Jensen 1978). Esto concuerda con los resultados obtenidos en este 
trabajo donde Zostera spp. presentó valores inferiores a los de Fucus spp. pero 
superiores a los de las demás algas pardas. Como cabe esperar los valores de 
fenoles detectados sobre los tejidos varados son inferiores a los de los tejidos en 
estado fresco; sin embargo los resultados evidencian que las diferencias inter-
específicas se mantienen en los depósitos de algas que podemos encontrar sobre 
las playas. 
Variabilidad espacial 
La posición/localización de los depósitos de algas sobre el perfil de la playa 
determina en gran medida su composición bioquímica. Los resultados de este 





variabilidad espacial en el contenido de compuestos fenólicos de las diferentes 
líneas de deposición de algas en función de su localización en la playa. De hecho 
se detectaron dos zonas con diferente composición bioquímica, una con los 
depósitos de algas más recientes con valores de fenoles superiores al 2 % PS de 
media, y una segunda zona compuesta por material degradado con bajas 
concentraciones de fenoles y localizado en la parte alta de la playa. Esta zonación 
espacial ofrece a los consumidores herbívoros de la playa la oportunidad de 
escoger entre diferentes fuentes de alimento en cuanto a su calidad, composición 
química, y en función de sus requerimientos nutricionales. Durante el periodo de 
varamiento los restos de macroalgas comienzan a perder fenoles de forma 
significativa al ir secándose. Este hecho hace que este material resulte más 
apetecible que los materiales frescos, tal y como se ha demostrado en varios 
estudios con fanerógamas (Valiela et al. 1979; Harrison 1982). Los análisis de 
preferencia alimentaria han demostrado que en general los consumidores 
prefieren el material degradado antes que el fresco, aunque esta preferencia varía 
en intensidad en función del consumidor y de las especies de macroalgas 
(Pennings et al. 2000).  
Este estudio demuestra que estos patrones generales de variabilidad 
espacial son consistentes para todas las especies de macroalgas que forman los 
depósitos. Los seis taxa analizados difieren en sus contenidos fenólico entre las 
dos líneas de deposición, aunque solo 4 de ellos lo hacen de forma significativa. 
Las diferencias más importantes se registraron en las especies con 
concentraciones fenólicas más elevadas, como son Fucus spp. y Zostera spp.. 
Parece evidente que, tanto la complejidad estructural como las defensas químicas 
de ambas especies, juegan un papel importante en la tasa de de degradación y por 
lo tanto en la pérdida de compuestos fenólicos durante el proceso. La morfología 
y las defensas estructurales (ej. cubierta mucilaginosa) del género Fucus hacen 
que estas especies resulten más resistentes a la desecación, lo que explicaría en 
gran medida porque las tasa de pérdida de compuestos fenólicos son más lentas 
que en otras especies. En el caso particular de las fanerógamas, se ha demostrado 
que sus características químicas y estructurales similares a las de plantas 
terrestres, con elevadas concentraciones de polisacáridos estructurales y bajos 
contenidos en nitrógeno, les confieren resistencia durante las primeras etapas de 
la degradación (Inglis 1989). Se ha documentado que las plantas vasculares son 
consumidas por anfípodos talítridos preferiblemente tras procesos de 
envejecimiento y degradación microbiana (Jędrzejczak 2002).  
Tanto Ulva como Laminaria también presentaron concentraciones 
fenólicas superiores en los depósitos más frescos, sin embargo las diferencias 
entre líneas de deposición no fueron significativas. Se sabe que el alga verde Ulva 
sp. difiere en sus características físicas y químicas con otras especies de algas 





ambientales similares (Catenazzi & Donnelly 2007), este hecho está directamente 
relacionado con sus reducidas defensas estructurales y por su bajo contenido en 
metabolitos secundarios (Padilla 1989; Targett & Arnold 1998). Además la 
morfología laminar de ambas especies (Ulva y Laminaria) hace que una vez 
quedan depositadas sobre la arena presenten una superficie expuesta a la 
radiación solar mayor que la de otras especies con morfologías diferentes lo que 
podría ser un factor determinante en su rápida degradación.  
Variabilidad estacional  
De los resultados obtenidos en este estudio se concluye que la evolución de 
los compuestos fenólicos a lo largo del año es similar en todas las especies 
analizadas. De forma general las concentraciones fenólicas del material vegetal 
depositado sobre las playas mostraron valores máximos durante los meses de 
otoño-invierno. Esta tendencia resulta más evidente en las especies con un mayor 
contenido fenólico (ej. Zostera spp., Fucus spp., S. muticum y Cystoseira spp.). Este 
hecho parece estar asociado con factores ambientales como la temperatura. 
Durante los meses más cálidos las concentraciones fenólicas fueron 
relativamente bajas, sobre todo en el nivel de material vegetal más antiguo. Se ha 
comprobado que la temperatura afecta tanto a la velocidad de degradación del 
material vegetal (Valiela et al. 1985; Cronin & Hay 1996; Colombini & Chelazzi 
2003) como a la actividad metabólica de los consumidores, de forma que los picos 
de consumo suelen darse en los meses de verano mientras que en los meses de 
invierno las tasas de consumo descienden drásticamente (Lastra et al. 2015). 
Varios estudios demuestran la importancia de las actividades de 
herbívoros/detritívoros en las tasas de descomposición de los detritos, asociada a 
los procesos de fragmentación que aumenta la superficie de ataque favoreciendo 
la degradación microbiana (Harrison & Mann 1975; Inglis 1989). Además, los 
nematodos y demás meiofauna juegan un papel importante en el procesado de los 
detritos estimulando el metabolismo bacteriano y favoreciendo una rápida 
degradación del material vegetal (Heip et al. 1985). Durante los meses con 
temperaturas más bajas, las tasa de degradación son más lentas y de esta forma 
las diferencias en el contenido fenólico entre el material recién depositado y el 
que está en proceso de descomposición son más pronunciadas.  
La variabilidad en las concentraciones de compuestos fenólicos registradas 
a lo largo del año en los depósitos de material más fresco está asociada a las 
cantidades iniciales de estos compuestos al quedar varados sobre la playa. Se 
sabe que los valores de metabolitos secundarios en estado fresco son muy 
variables a lo largo del año (Connan et al. 2004) y que esta variabilidad está 
asociada a diferentes factores como el estado de ciclo de vida de la planta 





determinar si las tendencias estaciónales que observamos en nuestros resultados 
son fruto de las variaciones estaciónales del contenido fenólico propias de la 
especie, o de las condiciones de degradación a que se ven sometidas durante su 
depósito en la playa. 
Efecto del contenido fenólico sobre la 
macrofauna 
Las algas con bajos contenidos fenólicos no siempre son preferidas por los 
herbívoros (Adin & Riera 2003). Esto hace pensar en la existencia de otros 
factores que afectan a la elección de las dietas de los consumidores. Existen 
estudios que prueban que algunos rasgos característicos de cada especie como la 
estructura, la forma o la dureza influyen en la preferencia alimentaria de los 
herbívoros (Pennings & Richards 1998). Por ejemplo, la dureza afecta a la 
capacidad de cortar, masticar e ingerir los tejidos de la planta de forma que los 
consumidores tienden a seleccionar el material más fácil de procesar (Pennings & 
Paul 1992; Pennings & Richards 1998; Pennings et al. 2000). 
Todas estas características propias de las especies de algas van  cambiando 
a lo largo del proceso de degradación. El estado de degradación de los detritos de 
algas puede ser evaluado mediante variables como la pérdida de agua o el 
contenido en sustancias inhibidoras como los compuestos fenólicos (Robertson & 
Lucas 1983). Los resultados obtenidos en este estudio prueban que existe una 
relación entre el contenido en agua de los tejidos de algas varadas y su contenido 
fenólico. De forma general, las concentraciones de fenoles aumentan de forma 
exponencial en los tejidos con porcentajes elevados de agua. Es decir, al mismo 
tiempo que disminuye el contenido en agua por efecto de la desecación, 
disminuye las concentraciones de fenoles presentes en los detritos de algas.  
A pesar de que esta relación es significativa en todas las especies (excepto 
Cystoseira spp.), se observa un comportamiento diferenciado entre los restos 
vegetales asociados a cada una de las líneas de deposición. Las algas más 
degradadas con valores bajos de fenoles (< 2 %) tienen contenidos de agua muy 
variables; mientras que los restos vegetales más frescos, con contenidos de agua 
siempre superiores al 50 %, contienen un rango de concentraciones fenólicas 
muy amplio.  Es probable que esto sea debido a que las algas depositadas en las 
playas no se ven afectadas siempre del mismo modo por variables ambientales 
tales como la radiación solar, las precipitaciones, los vientos, etc.; existiendo 
diferencias en función de la localización del depósito en la playa y de la 
localización del alga dentro del depósito. El material más antiguo en la playa 
(nivel superior) lleva tiempo suficiente sobre la playa para que los tejidos hayan 
sufrido procesos de degradación bióticos y abióticos que resulten en la perdida 





agua, la gran variabilidad detectada puede estar asociada factores como la 
localización dentro de las líneas de deposición. De forma que los tejidos de la 
parte superficial de los depósitos más expuestos a la radiación solar y al aire, se 
desecan rápidamente mientras que los de la zona interior del depósito, más 
protegidos, mantienen humedades relativamente altas.  
Las líneas de deposición más recientes, localizadas en la parte inferior de la 
playa están compuestas por restos vegetales procedentes de la última pleamar. 
Este material no lleva el tiempo suficiente sobre la playa como para deshidratarse 
por lo que presenta valores de humedad relativa elevados, sin embargo sus 
contenidos fenólicos son muy variables. El contenido fenólico de las algas recién 
depositadas está asociado a su historia reciente; de forma que pueden ser algas 
desprendidas recientemente y que mantengan concentraciones elevadas de 
fenoles, o bien de material ya degradado que lleva tiempo a la deriva o ha sido 
devuelto al mar durante mareas vivas o tormentas, presentando contenidos 
fenólicos bajos.  
Parece evidente que la preferencia de los consumidores asociados al wrack 
puede deberse a una combinación entre los contenidos fenólicos y la humedad 
relativa de los tejidos varados en la playa. De forma que, en los depósitos más 
recientes se puede encontrar material fácil de procesar por su elevado contenido 
en agua y bajo contenido fenólico; del mismo modo que  en la parte interna de los 
depósitos más antiguos hay material degradado, con bajas concentraciones de 
compuestos fenólicos y contenido en agua lo suficientemente alto como para 
resultar apetecibles para los consumidores.  
CONCLUSIONES 
Este estudio es el primero que analiza la evolución de los compuestos 
fenólicos en los depósitos de macroalgas localizados en playas protegidas. Aporta 
información sobre las concentraciones de fenoles in situ y demuestra la existencia 
de diferencias espacio-temporales en la composición bioquímica de los diferentes 
parches de algas que los consumidores pueden encontrar en la playa. Además 
confirma que los procesos de degradación a que se ven sometidos las algas una 
vez quedan varadas igualan la palatabilidad de las diferentes especies al afectar a 
características específicas como el contenido fenólico y el contenido en agua de 
los tejidos vegetales. 
Los resultados obtenidos resuelven en parte la controversia existente en 
diferentes estudios de preferencia de algas degradadas vs algas frescas, poniendo 
en valor el control del proceso de degradación en los experimentos de consumo 
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EEFECTO DEL CONTENIDO FENÓLICO DE 
LOS DEPÓSITOS DE ALGAS SOBRE LA 
DISTRIBUCIÓN DE LA MACROFAUNA  
RESUMEN 
El aporte de algas es una característica común de las playas arenosas de 
todo el mundo. Los procesos de descomposición de este material son claves en el 
reciclado de nutrientes y su posterior incorporación a las cadenas tróficas 
intersticiales. Las algas, una vez son depositadas sobre la playa, se ven sometidas 
a diversos procesos de degradación que alteran su composición bioquímica inicial 
(ej. pérdida de compuestos fenólicos). La composición química de los detritos es 
un factor clave en la determinación del grado y la velocidad de la degradación de 
este material. En el caso particular de las algas depositadas sobre las playas, la 
disminución del contenido fenólico durante su descomposición transforma esta 
biomasa vegetal en una fuente de alimento más apetecible para los consumidores. 
A pesar de la relevancia de dicho proceso en la evolución de la biomasa de algas 
depositada en playas, se ha prestado muy poca atención a la dinámica que sufren 
los compuestos fenólicos durante los procesos de degradación. Por ello, el 
objetivo de este trabajo es el de investigar las relaciones existentes entre el 
contenido fenólico de los depósitos de algas y la distribución de la macrofauna 
asociada a ellos, tanto a escala temporal como espacial. Para lo cual se analizaron 
depósitos de algas en tres playas protegidas de la costa gallega, y se recogieron 
muestras de la comunidad de macrofauna asociada. Estas muestras fueron 
tomadas a lo largo de dos transectos paralelos a la línea de costa coincidiendo con 
las líneas de deposición de algas de mareas previas. Los resultados obtenidos 
probaron la existencia de un patrón espacio-temporal en las concentraciones 
fenólicas de las líneas de deposición de macroalgas. Los componentes más 
importantes de la macrofauna asociada a los parches de algas fueron los grupos 
de anfípodos talítridos e insectos. De forma general, los crustáceos supra-
mareales presentaron mayores abundancias en las líneas de material vegetal 
fresco mientras que los insectos alcanzaron las mayores densidades en los 
depósitos de material más degradado. Sin embargo, estas tendencias no fueron 
constantes a lo largo del estudio; por lo que no se detectaron relaciones 
significativas entre las concentraciones de fenoles y la distribución de la 
macrofauna. Únicamente los crustáceos herbívoros/detritivoros presentaron una 
débil relación inversa entre su abundancia y el contenido fenólico de algas 
varadas. 
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El intercambio de nutrientes, detritos y organismos a través de los 
ecosistemas tienen efectos muy importantes en la estructura y productividad de 
las redes tróficas. (Polis et al. 1997; Rose & Polis 1998; Heck et al. 2008; Leroux & 
Loreau 2008). En ambientes con una baja producción primaria, cuando estos 
aportes alóctonos son escasos, el material fresco es rápidamente consumido in 
situ por los herbívoros (ej. Lastra et al. 2008). Sin embargo, cuando el aporte de 
estos materiales se produce de forma masiva, la descomposición de este material 
es un proceso clave en la disponibilidad de estos recursos para las redes trófica 
(Hayes 1974; Stenton-Dozey & Griffiths 1983; Dugan et al. 2003). 
En el caso particular de las playas, los aportes alóctonos sostienen altas 
densidades de consumidores que no podrían ser soportados únicamente por los 
recursos autóctonos (in situ) (Polis et al. 2004). La importancia de estos aportes 
es muy relevantes en ambientes costeros que interactúan con ambientes con una 
alta producción primaria (como las costas rocosas submareales) exportando 
material hacia costas sedimentarias expuestas menos productivas (ver Spiller et 
al. 2010 y referencias en él). Estos aportes ocurren principalmente en forma de 
detritos de macrófitas que se acumulan a lo largo de las playas, comúnmente 
referidas como `wrack´ (macroalgas, fanerógamas). Los aportes de algas 
representan principal el recurso y el más variable para los consumidores de la 
playa superior en playas de todo el mundo (Colombini et al. 2000; Dugan et al. 
2003). Además de funcionar como recurso alimenticio para los herbívoros, las 
algas varadas también proporcionan hábitat y/o refugio convirtiéndose en zonas 
con condiciones micro-climáticas favorables y donde existe una alta 
disponibilidad de presas para múltiples niveles tróficos (véase por ejemplo 
(Dugan et al. 2003; Jaramillo et al. 2006; Ince et al. 2007).Los consumidores 
primarios, como moscas, escarabajos, anfípodos e isópodos, son intermediarios 
fundamentales entre los aportes de algas y los consumidores de niveles tróficos 
superiores, incluyendo aves marinas y peces (Griffiths et al. 1983; Dugan et al. 
2003; Heck et al. 2008). El herbivorismo, la fragmentación y las actividades 
excavadoras llevadas a cabo por la fauna asociada a los depósitos de algas son 
una factor clave en la fragmentación de los detritos, acelerando los procesos de 
descomposición y contribuyendo significativamente al reciclado de nutrientes 
(Colombini & Chelazzi 2003). Las algas varadas en el intermareal son 
consideradas como puntos calientes biogeoquímicamente (McClain et al. 2003), 
acelerando el procesado de la biomasa y la liberación de materia orgánica y 
nutrientes al medio ambiente costero. 
La degradación de las macroalgas es un proceso complejo y depende en 
gran medida de la cantidad y el tipo de algas que forman los depósitos, así como 
de su distribución espacio-temporal (Valiela et al. 1997; Raffaelli et al. 1998) y de 
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las condiciones ambientales específicas del tiempo y del sitio donde son 
depositadas (Colombini & Chelazzi 2003; Olabarria et al. 2007). En este proceso 
la composición química de los detritos es clave en la determinación de la 
velocidad e intensidad de la degradación (Wilson et al. 1986; Moore et al. 2004). 
Además de sus cualidades nutricionales, se cree que las propiedades disuasorias 
que le aportan diversas sustancias químicas a las algas modifican las velocidades 
a las que esos materiales son consumidos y degradados (Davies 1971; Schlesinger 
1977; Mews et al. 2006).  
Las algas una vez son depositadas en la zona supramareal se ven 
sometidas a diversos procesos de deshidratación, envejecimiento y suelen ser 
cubiertas por la arena. Por todo ello, los atributos específicos de las macroalgas 
varían temporal y espacialmente al ir envejeciendo, y verse afectadas por las 
condiciones físicas de la playa (Orr et al. 2005). Uno de los cambios más 
importantes en la composición química durante la degradación del material 
vegetal es la pérdida o disminución de los compuestos fenólicos (Gómez et al. 
2011). Estas moléculas son metabolitos secundarios que confieren propiedades 
disuasorias a las macroalgas y fanerógamas, jugando un papel fundamental en la 
protección de las algas de la acción de los herbívoros (Pavia & Toth 2000) y 
disminuyendo la eficiencia de asimilación (Pennings et al. 2000). Los compuestos 
fenólicos se encuentran de forma natural en concentraciones relativamente bajas, 
oscilando entre el 0.2 % y el 2 % del peso seco de las algas (Hay & Fenical 1988a), 
aunque algunos compuestos como los polifenoles de algas pardas pueden 
alcanzar concentraciones de hasta el 15 % de su peso seco (McClintock & Baker 
2001). Estos compuestos secundarios que disuaden el herbivorismo mientras las 
plantas están vivas no desaparecen de forma inmediata al envejecer y/o morir la 
planta (Valiela et al. 1979). De hecho, las macroalgas, una vez se desprenden de 
su sustrato natural, contienen niveles de defensas químicas suficientes para 
mantener inicialmente el efecto inhibitorio sobre los herbívoros (Rothäusler & 
Thiel 2006a). La evolución del proceso de descomposición conlleva la 
disminución de los compuestos fenólicos y transforma la biomasa vegetal en una 
fuente de alimento más apetecible para los consumidores primarios.  
A pesar de la relevancia de dicho proceso en la evolución de la biomasa de 
algas depositadas en las playas se ha prestado muy poca atención a las relaciones 
entre la degradación del wrack y su composición fenólica una vez queda varado 
en la playa, así como a las relaciones entre el contenido fenólico y la utilización de 
las algas por la macrofauna. El objetivo de este estudio es investigar el papel del 
contenido fenólico de los depósitos de algas en el reciclado de nutrientes en 
playas estuáricas. Para ello se analizaron parches de algas en tres playas 
estuáricas de la costa NO de España y se evaluaron las relaciones espacio-
temporales existentes entre el contenido fenólico y la distribución de la fauna 
asociada a los depósitos de algas. De acuerdo con esto se testaron dos hipótesis: 
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(1) la variabilidad espacio-temporal de las concentraciones fenólicas de los 
depósitos de algas en las playas es consistente a lo largo del año; (2) la 
abundancia total, la distribución y la composición de la comunidad de 
macrofauna está relacionada con la palatabilidad de los depósitos de algas, 
evaluada mediante su contenido fenólico. 
MATERIAL Y MÉTODOS  
Área de estudio 
El estudio se llevó a cabo en tres playas arenosas protegidas localizadas en 
la costa sur de Galicia (NO España). Esta costa está caracterizada por un conjunto 
de ensenadas costeras denominadas rías donde están localizadas las playas 
estudiadas (Figura 1). La playa de Mañóns (en lo sucesivo MA: 42° 37´ 50.57´´ N - 
8° 51´ 1.22´´ W) con orientación sur, tiene una longitud y anchura media de 741 
m y 286 m, respectivamente. Esta playa está bordeada por estructuras hechas por 
el hombre, incluyendo muros y/o edificios a lo largo de la mayor parte de la 
playa. La playa de Arnelas (en lo sucesivo AR: 42° 31´ 55.18´´ N - 8° 52´ 8.05´´ W) 
con orientación este, tiene una longitud y anchura media de 309 m y 169 m 
respectivamente. Esta playa se encuentra localizada dentro de un espacio natural 
protegido (red natura 2000) y cuenta con un sistema de dunas bien desarrollado. 
Tanto Mañóns como Arnelas están situadas en la ría de Arousa. La playa de 
Ladeira (en lo sucesivo LA: 42° 7´ 8.51´´ N - 8° 49´ 20.81´´ W) localizada en el 
margen sur de la ría de Vigo, tiene orientación norte y una 1340 m de longitud 
media y 144 m de anchura intermareal. Esta playa se ve afectada por actividades 
de limpieza y recogida de algas así como una alta ocupación turística, 
especialmente intensas en los meses de verano (Figura 2). Las tres playas están 
caracterizadas por una baja exposición al oleaje, con una altura media de ola < 0.5 
m y un régimen meso-mareal con un rango de mareas de ~ 3 m. De acuerdo al 
sistema de puntuación propuesto por (McLachlan 1980), estas playas son 
clasificadas como protegidas, con puntuaciones de 6 (MA), 6 (AR) y 9 (LA) (Tabla 
E, ANEXO).  
Las playas de la costa gallega reciben una intensa entrada de algas que son 
desprendidas de sustratos rocosos y praderas submareales muy productivas de 
zonas adyacentes (Lastra et al. 2008; Barreiro et al. 2011). Estudios previos 
realizados en la misma zona mostraron que los aportes de algas se componen 
fundamentalmente de algas pardas y verdes como Fucus Linnaeus, 1753., 
Sargassum muticum (Yendo) Fensholt, Cystoseira C.Agardh, 1820, Laminaria 
J.V.Lamouroux, 1813 y Ulva Linnaeus, 1753, así como de fanerógamas como 
Zostera Linnaeus, 1753, características de zonas estuáricas (Barreiro et al. 2011). 
Estos seis taxa son los constituyentes principales de las algas varadas a lo largo 
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de esta costa, acumulando hasta un 63.8 % ± 2.62 % de la biomasa depositada 






















Figura 4. Área de estudio. Localización de las tres playas analizadas: 
Ladeira (LA), Mañóns (MA), y Arnelas (AR) 
Figura 5. Fotografías de las tres playas estudiadas (a) Ladeira, (b) 
Arnelas y (c) Mañóns. (d) Fotografía de la localización de los dos niveles  
de toma de muestras (A) antiguo y (F) fresco. 
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Toma de muestras 
La toma de muestras se llevó a cabo trimestralmente durante bajamar de 
mareas vivas desde enero 2009 hasta enero 2010 (ene-09, abr-09, jul-09, oct-09 y 
ene-10). En cada una de las fechas de muestreo, se establecieron dos niveles de 
recogida sobre dos transectos paralelos a la línea de costa coincidiendo con las 
bandas de algas depositadas en mareas previas (drifts). La zona con las algas más 
antiguas se localiza sobre la línea de marea de la última pleamar de mareas vivas 
y fue denominada como `línea antigua´ (A). Por debajo de esta, la línea de algas 
más frescas depositadas durante la última marea fue definida como `línea fresca´ 
(F) (Figura 2).  
Para tener datos de las concentraciones fenólicas globales de los depósitos 
de algas, se recogieron por triplicado ~ 15 g de cada una de las seis especies más 
abundantes de los depósitos (Fucus spp., S. muticum, Cystoseira sp., Laminaria 
spp., Ulva spp. y Zostera spp.). La elección de estas 6 especies se hizo en base a la 
información recabada por estudios previos llevados a cabo en esta zona (Barreiro 
et al. 2011; Gómez et al. 2013). Las réplicas fueron recogidas aleatoriamente en 
tramos de 1m de longitud, que fueron distribuidos al azar a lo largo de los niveles 
establecidos (A y F). Los datos medios de contenido fenólico obtenidos de las 6 
especies de algas para cada uno de esos tres tramos fueron usados como réplicas 
en los análisis estadísticos. De tal manera que, se obtuvieron 3 datos de contenido 
fenólico para cada línea de algas (2) en cada playa (3) y para cada fecha de 
muestreo (5) (n = 90).  
Inmediatamente después de la recogida en el campo, las muestras de algas 
fueron trasladadas al laboratorio donde fueron  lavadas exhaustivamente con 
agua destilada para eliminar cualquier resto de arena. El material vegetal fue 
cortado en trozos y homogeneizado. Se tomaron dos alícuotas de 
aproximadamente 1 g de peso fresco de esta mezcla de material vegetal. Una de 
las alícuotas fue pesada, secada en la estufa a 60 °C durante 48 horas hasta 
alcanzar un peso constante y se volvió a pesar, para obtener la relación entre 
peso seco: fresco. La segunda alícuota fue introducida en 10 ml de metanol al 80 
% y conservada a – 30 °C hasta su posterior análisis. La medida de compuestos 
fenólicos se hizo siguiendo una modificación (Van Alstyne 1995) del método 
Folin-ciocalteu  (Folin & Ciocalteu 1927) (Tabla G, ANEXO). El contenido fenólico 
total se expresa como el porcentaje de compuestos fenólicos por g de peso seco 
del alga (% PS). Esta técnica de cuantificación mide la cantidad de fenoles totales 
y no hace distinción entre polifenoles monoméricos y fenoles como el 
floroglucinol, de manera que los datos obtenidos en este estudio serán tratados 
como niveles fenólicos o contenido fenólico de forma general.  
Las muestras de macrofauna fueron recogidas en las mismas zonas y 
simultáneamente al muestreo de algas (trimestralmente desde enero 2009 a 
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enero 2010). Las muestras fueron recogidas sobre los dos niveles de algas (A y F). 
En cada nivel se cogieron seis muestras de sedimento espaciadas aleatoriamente 
con un corer de 0.05 m-2 a una profundidad de ~15 cm. El sedimento fue 
tamizado in situ a través de una malla de 1 mm de sedimento y posteriormente 
transportado al laboratorio donde las muestras fueron conservadas en una 
solución de folmol-agua de mar al 4 %.  Más tarde se determino el número de 
individuos y la composición específica de cada muestra, también se calculó la 
abundancia total para cada línea de algas (ind. m-2).  
Las condiciones meteorológicas durante el estudio fueron similares para 
todo el área estudiada; la precipitación media fue de 122 ± 24.8 l m-2 (n = 5; 
media ± SE), y la temperatura del aire de 14 ± 1.1 °C (n = 5; media ± SE) con 
valores mínimos en enero 2009 y máximos en agosto (9.8 y 19 °C 
respectivamente) (fuente: www.meteogalicia.es ). 
Análisis de datos 
El análisis de los datos de contenido fenólico y de abundancia de 
macrofauna, se realizó mediante análisis de varianza (ANOVA) de tres vías, con 
`playa´ (MA, AR y LA) y `mes´ (ene 09, abr 09, jul 09, oct 09 y ene 10) como 
factores fijos en el análisis, y el factor `nivel´ (A y F) anidado al factor `playa´. Los 
datos fueron previamente transformados (Log10) con el fin de cumplir los 
supuestos de homogeneidad de las varianzas evaluadas mediante el test de 
Cochran; cuando se detectaron diferencias significativas se realizaron 
comparaciones múltiples a posteriori Student-Newman-Keuls (SNK) (α = 0,05) 
(Underwood 1997). 
Para el análisis de la composición de especies de la macrofauna asociada a 
los depósitos de algas, se compararon las abundancias medias mensuales de 
macrofauna en cada línea usando el paquete estadístico `PRIMER´ (Plymouth 
Routines Multivariate Ecological Research) (Clarke & Gorley 2006). La matriz de 
datos se construyó con los diferentes taxa en filas y los valores de abundancia 
(ind. m-2) correspondientes a cada playa, nivel y mes expresados en columnas. La 
similaridad entre las comunidades de macrofauna fue calculada mediante el 
coeficiente de Bray-Curtis (Clarke & Gorley 2006), usando los datos 
transformados log (x + 1). Se llevó a cabo un test de análisis de similaridad 
(ANOSIM) para evaluar diferencias significativas en la composición de 
macrofauna entre las líneas de varamiento y entre playas. Se construyó un gráfico 
de ordenación multidimensional (nMDS) para visualizar las relaciones entre los 
conjuntos de macrofauna en las diferentes líneas de algas y playas. La 
variabilidad espacio-temporal de la composición específica de la fauna entre las 
dos líneas de algas varadas a lo largo del periodo de estudio se analizó mediante 
un análisis de varianza multivariante no-parámetrico (PERMANOVA). Para este 
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análisis,  los principales grupos de taxa identificados fueron agrupados de la 
siguiente manera: anfípodos, isópodos, miriápodos, dípteros, coleópteros y otros 
insectos. En el modelo se usaron los factores `playa´ y `mes´ como factores fijos y 
`nivel´ anidado en factor `playa´. Únicamente los efectos significativos (p < 0.05) 
fueron investigados mediante comparaciones pareadas.  
La respuesta de los dos grupos principales de macrofauna (crustáceos 
supramareales e insectos) frente a la concentración fenólica de los depósitos de 
algas fue evaluada mediante un análisis de regresión cuantílica. Esta técnica 
estima múltiples tasas de cambio (pendientes) desde la mínima respuesta a la 
máxima, ofreciendo una imagen más completa de las relaciones entre variables, 
que no son tenidas en cuenta por otros modelos de regresión. Los efectos 
estimados por los factores medidos mediante cambios en la distribución de la 
variable respuesta  pueden ser poco representativos cuando hay otros factores 
que afectan potencialmente y no han sido medidos (Cade & Noon 2003). En este 
caso, un gran número de factores que no fueron medidos (contenido en agua de 
las algas, C/N, contenido en lípidos, carbohidratos y proteínas, etc.) podrían 
incrementar la heterogeneidad de la respuesta de los organismos con respecto al 
factor medido (contenido fenólico).  
RESULTADOS 
Contenido fenólico 
El contenido fenólico medio de las líneas de algas en las playas estudiadas 
fue de 1.85 ± 0.16 % PS (n = 90). A lo largo del estudio los depósitos de algas 
localizados en la playa de Ladeira mostraron las concentraciones más bajas de 
compuestos fenólicos 1.35 ± 0.16 % PS (n = 30), mientras que los cúmulos de 
Mañóns y Arnelas presentaron concentraciones similares de metabolitos 
secundarios (2.15 ± 0.28 and 2.05 ± 0.24 % PS, respectivamente) (n = 30). Los 
depósitos de algas difirieron significativamente en su contenido fenólico entre los 
dos niveles mareales a lo largo del tiempo (ANOVA: interacción mes x playa 
(nivel): F 12, 60 = 10.75, p < 0.001) (Tabla 1). A pesar de dicha variabilidad, se 
detectó un claro patrón espacial dentro de las playas. Los depósitos de algas más 
recientes (nivel fresco) contuvieron concentraciones significativamente 
superiores a las de la línea de material vegetal más antiguo. Los valores de los 
depósitos frescos oscilaron entre 0.59 y 6.33 % PS, mientras que el material 
vegetal más degradado presentó unos valores de entre 0.18 y 3.64 % de su peso 
seco. Esta tendencia se repitió durante todo el periodo de estudio; es decir, el 
contenido fenólico asociado a las dos líneas de marea mostró diferencias 
significativas en casi todas las fechas de muestro durante el año (test SNK; p < 
0.001) (Figura 3). A pesar de esto, se detectaron algunas diferencias entre playas; 
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de forma que la concentración media en las líneas frescas de Ladeira fue un 37.34 
% superior a las de los depósitos más degradados, mientras que las diferencias 
entre los dos niveles mareales fueron superiores tanto en Mañóns (41.32 %) 
como en Arnelas (60.2 %).  
El contenido fenólico de los tejidos de macroalgas varadas mostró una 
tendencia estacional a lo largo del año, con un incremento de sus valores desde el 
invierno al otoño. Los valores más elevados de estas sustancias fueron detectados 
en octubre (con máximos del 5.91 % PS) y con los valores más bajos medidos en 
las líneas de material más antiguo durante los meses de Enero y Abril (con 
valores que oscilaron entre 0.23 y el 1.59 % PS) (Figura 3).  
Macrofauna  
La abundancia media de macrofauna registrada a lo largo del periodo de 
estudio varió desde los valores mínimos de 75.67 ± 15.82 ind. m-2 detectados en 
Ladeira hasta los valores máximos alcanzados en Arnelas 1738 ± 203.9 ind. m-2 
(media ± SE; n = 60). A pesar de este patrón general los resultados del análisis de 
varianza mostraron la existencia de una gran variabilidad espacio-temporal 
(ANOVA interacción: mes x playa (nivel) F 12, 150 = 6.77, p < 0.001) (Tabla 2). 
Los patrones espaciales de distribución de fauna difirieron entre playas. En 
Mañóns y Ladeira, la densidad media mensual fue superior en las líneas de algas 
más frescas, mientras que en Arnelas las abundancias máximas fueron detectadas 
en los depósitos de algas más degradadas (Figura 4). A pesar de esto, dentro de 
las líneas de material fresco se observó una tendencia estacional, con las 
densidades de macrofauna aumentando desde enero y llegando a su pico máximo 
en abril. Las densidades de fauna asociada a los depósitos de material vegetal más 
antiguo fueron irregulares, con picos de densidad durante los meses de invierno 






















Figura 3. Contenido fenólico medio de los 
depósitos de algas durante el periodo de 
estudio (Media  ±  DE; n = 6). 
Datos transformados Log10  
**: p < 0.01; *: p < 0.05; ns: p  > 0.05 
Figura 4. Densidad de macrofauna media 
asociada a los depósitos de algas durante el 
periodo de estudio (Media ± SE; n = 6).  
Datos transformados Log10 
**: p < 0.01; *: p < 0.05; ns: p  > 0.05 
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Tabla 1. Resultado del análisis de varianza de los datos de contenido fenólico del 
material vegetal (% PS). Los datos en negrita indican diferencias significativas (p < 
0.001). 
 
  df MS F p 
Playa 2 0.5281 0.39 0.7085 
Mes 4 1.2316 0.13 0.0063 
Nivel (Playa) 3 1.3632 72.88 0.0000 
Mes*Playa 8 0.2593 1.29 0.3300 
Mes*Nivel (Playa) 12 0.2009 10.74 0.0000 
Residuos 60 0.0187 
  TOT 89       
* datos transformados Log10 (x+1) 
 
Tabla 2. Resultado del análisis de varianza de los datos de abundancia de 
macrofauna asociada a los depósitos (ind. m-2). Los datos en negrita indican 
diferencias significativas (p < 0.001). 
 
  df MS F p 
Playa 2 218.7429 31.16 0.0098 
Mes 4 4.7012 0.71 0.5977 
Nivel (Playa) 3 7.0205 7.23 0.0001 
Mes*Playa 8 4.8234 0.73 0.6625 
Mes*Nivel (Playa) 12 6.5778 6.77 0.0000 
Residuos 150 0.9712 
  TOT 179       
* datos transformados Log10 (x+1) 
 
Tabla 3. Resultado del análisis PERMANOVA. Las especies de macrofauna 
identificadas agrupadas en grupos taxonómicos. Los datos en negrita indican 
diferencias significativas (p < 0.001). 
 
 
df MS Pseudo-F p 
Playa 2 24938 21.751 0.001 
Mes 4 3883.3 3.3869 0.001 
Nivel (Playa) 3 2099.9 1.8314 0.050 
Playa*Mes 8 3331 2.9052 0.001 
Nivel (Playa)*Mes 12 2879.8 2.5117 0.001 
Res 150 1146.6                  
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La fauna asociada a las líneas de algas varadas sobre las playas estuvo 
dominada en su mayoría por anfípodos talítridos e isópodos (con un 80.3 ± 12 % 
de la abundancia relativa), seguida de los insectos (8.6 ± 9 %). Otros grupos de 
artrópodos (ej. miriápodos) junto con anélidos y nematodos tuvieron una 
contribución relativa al total de la macrofauna registrada menor al 10 % (Tabla H, 
ANEXO). Los taxa más abundantes fueron los anfípodos talítridos, representados 
principalmente por adultos de Talitrus saltator (Montagu, 1808), 
Deshayesorchestia deshayesii (Audouin, 1826) y Britorchestia brito (Stebbing, 
1891); e isópodos como Sphaeroma serratum (Fabricius, 1787), Lekanesphaera 
monodi (Arcangeli, 1934) o Tylos europaeus Arcangeli, 1938. El grupo de los 
dípteros y coleópteros fueron los representantes más importantes del grupo de 
los insectos (Tabla I, ANEXO). De forma general, los crustáceos supra-mareales 
presentaron mayores abundancias en las líneas de material vegetal fresco (84 - 
97 %) mientras que los insectos alcanzaron las mayores densidades en los 
depósitos de material más degradado (2.7 - 33 %). 
Las diferencias en la composición específica de la macrofauna fueron más 
evidentes entre playas que entre líneas de marea (ANOSIM factor `playa´: R = 
0.25, p = 0.01; factor `nivel´: R = -0.003, p = 0.48) (Figura 5). Esta variabilidad 
estuvo asociada principalmente con las bajas densidades de anfípodos y las 
elevadas abundancias de insectos detectadas en la playa de Ladeira. A lo largo del 
año la comunidad de macrofauna varió de forma diferente entre playas y niveles 
de deposición (PERMANOVA mes x playa (nivel): Pseudo-F 12, 150 = 2.5117; p = 
0.001) (Tabla 3). Mientras que en Arnelas y Mañóns se detectaron diferencias 
significativas en la composición específica de la macrofauna de ambos niveles en 
casi todas las fechas de muestreo, la playa de Ladeira presentó una composición 
de especies mucho más estable, con diferencias entre los dos niveles únicamente 
en el mes de Abril. (Figura 6). 
Figura 5. Gráfico nMDS en el que se muestra la similaridad de las comunidades de 
macrofauna entre playas y entre niveles.  
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Figura 6. Abundancia media de los dos grupos principales de 
macrofauna (mean ± SE; n = 3) en los dos niveles de deposición de las 
playas estudias a lo largo del año. 
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Relación entre contenido fenólico y la 
distribución de macrofauna  
Se detectaron diferentes respuestas de los dos grupos dominantes de 
fauna asociada al wrack (crustáceos supramareales e insectos) en relación con el 
contenido fenólico de las algas varadas. De forma general, se observó una alta 
variabilidad en la densidad de crustáceos asociada a depósitos de algas con bajos 
contenidos fenólicos (< 2 % PS); por el contrario en los depósitos de algas con 
concentraciones de fenoles superiores a dicho valor se detectaron las 
abundancias  más bajas de herbívoros. A pesar de esta tendencia, los resultados 
deben ser interpretados con cautela dado que ninguna de las regresiones 
cuantílicas mostró relaciones significativas (Tabla 4). En cuanto al grupo de los 
insectos, su distribución parece no mostrar relación alguna con las 
concentraciones fenólicas de las algas varadas sobre las playas (Figura 7). 
 
Tabla 4. Parámetros del modelo de regresión cuantílica: Constante (b0), pendiente 
(b1) y p de la hipótesis nula H0: b = 0 para los cuantiles seleccionados. 
 
Cuantil b0 b1 p 
A 0.1 0.003 0.005 0.260 
 
0.2 -0.020 0.030 0.400 
 
0.3 -0.008 0.030 0.200 
 
0.4 0.020 0.029 0.115 
 
0.5 0.050 0.020 0.090 
 
0.6 0.070 0.020 0.090 
 
0.7 0.160 0.005 0.440 
 
0.8 0.500 -0.050 0.280 
 
0.9 0.770 -0.090 0.280 
B 0.1 -0.010 0.014 0.942 
 
0.2 -0.012 0.021 0.997 
 
0.3 0.093 -0.001 0.679 
 
0.4 0.154 -0.013 0.828 
 
0.5 0.197 -0.024 0.339 
 
0.6 0.231 -0.029 0.540 
 
0.7 0.238 0.024 0.860 
 
0.8 0.288 0.044 0.473 
 









Figura 7. Relación entre los datos de contenido fenólico (% PS) y las abundancias 
(ind. m-2) de los dos grupos principales de macrofauna asociada a los depósitos de 
algas. Las líneas indican las regresiones cuantílicas estimadas entre 0.1 y 0.9. 
 
Capítulo 4 




Los resultados de este estudio mostraron la existencia de un patrón 
espacio-temporal de los contenidos fenólicos de las líneas de deposición de algas 
encontradas sobre las playas. Este hecho corrobora la presencia de fuentes de 
alimento con diferente composición fenólica disponible para los consumidores de 
la playa. A pesar de esto, no se detectó ninguna relación significativa entre estas 
concentraciones de metabolitos secundarios y la distribución de la macrofauna 
asociada a los depósitos de algas. Únicamente los herbívoros supra mareales 
mostraron una relación negativa en su abundancia con las concentraciones más 
altas de compuestos fenólicos.  
Contenido fenólico 
Las concentraciones medias de fenoles analizadas en los depósitos de algas 
durante este estudio fueron de ~ 2 % PS, sin diferencias significativas entre las 
tres playas estudiadas. Estos valores fueron similares a los detectados en otros 
estudios (Targett et al. 1992; Connan et al. 2004; Plouguerne et al. 2006; Duarte 
et al. 2010). Sin embargo hay que destacar que la mayor parte de los datos de 
contenidos fenólicos en algas que podemos encontrar actualmente en la literatura 
científica proviene de análisis llevados a cabo en tejidos frescos. Se sabe que la 
concentración relativa de estos compuestos cambia considerablemente durante 
el envejecimiento y la degradación de las algas una vez quedan depositadas sobre 
la playa (Gómez et al. 2011). Por ello, las comparaciones realizadas entre los 
resultados de este estudio y los de trabajos previos deben ser tratadas con 
cautela.  
Se detectó una distribución espacial en los contenidos fenólicos de los 
depósitos de algas asociado a su posición sobre el perfil de la playa. A lo largo del 
estudio se diferenciaron dos zonas. Una zona de material más degradado 
localizada en la zona alta de la playa cerca de la base de la duna, donde se 
detectaron los valores más bajos de fenoles; y otra zona donde los depósitos de 
material más fresco presentaron las concentraciones fenólicas más elevadas. Este 
patrón espacial indica que la concentración de fenoles que encontramos en las 
algas varía con su posición sobre el perfil de la playa, lo que a su vez depende del 
momento en que se producen el varamiento a lo largo del ciclo de mareas vivas y 
muertas. Así este factor que regula el tiempo de residencia de los depósitos de 
algas sobre la playa afecta también al tiempo de degradación (Norderhaug et al. 
2003; Coupland & McDonald 2008). La pérdida de compuestos fenólicos podría 
finalmente repercutir en la velocidad de degradación de los depósitos de algas 
haciéndolos más apetecible para los herbívoros supramareales (Rothäusler & 
Thiel 2006b). Se sabe que los compuestos fenólicos pueden interactuar con el 
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ciclo de nutrientes de varias maneras, más allá de una simple correlación 
negativa entre la concentración fenólica y tasa de descomposición 
(Hättenschwiler & Vitousek 2000). 
Los resultados del análisis fenólico muestran una alta variabilidad 
estacional. A pesar de lo cual en las tres playas estudiadas se observó un aumento 
del contenido en metabolitos secundarios de invierno a otoño. Estos resultados 
concuerdan con los de estudios previos que registraron valores mínimos de estos 
compuestos durante los periodos de máximo desarrollo de los cuerpos fructíferos 
(a finales de Mayo) y valores máximos durante el invierno (Ragan & Jensen 1978; 
Hay & Fenical 1988b; Harrison & Durance 1989). Sin embargo existen 
investigaciones que determinan que las concentraciones más altas de metabolitos 
secundarios se producen durante la época estival y que el contenido fenólico 
sufre una clara disminución durante los meses de otoño e invierno (Connan et al. 
2004). Esta variabilidad temporal está asociada a un gran número de factores. 
Algunos autores destacan la relación existente entre la concentración de 
compuestos fenólicos y el estado del ciclo reproductivo del alga (Ragan & Jensen 
1978; Connan et al. 2004; Connan et al. 2006); mientras que otros relacionan la 
estacionalidad de las concentraciones fenólicas con parámetros ambientales tales 
como el número de horas de luz (Abdala-Díaz et al. 2005). Sin embrago, la razón 
de esta variabilidad es controvertida y otros estudios determinan que diferencias 
estacionales dependen de la localización, de la especie y del tipo de tejido que se 
analice (Dubois & Iken 2012). 
En general, el hecho de que las macroalgas depositadas sobre la playa 
resulten comestibles y/o apetecibles para los consumidores o que por el 
contrario mantengan niveles altos de defensas químicas, depende tanto de la 
concentración de fenoles que contienen al quedar varadas, como del tiempo de 
residencia en la playa, así como de las condiciones ambientales específicas del 
lugar donde quedan varadas. En este estudio no se ha evaluado el impacto 
biológico sobre la concentración de fenoles, aunque se cree que tanto la 
macrofauna como la actividad microbiana juegan un papel decisivo en los 
procesos de degradación, y por lo tanto en la concentración de metabolitos 
secundarios que podemos detectar en las algas varadas sobre la playa (Robertson 
& Lucas 1983; Lastra et al. 2008).  
Macrofauna  
La abundancia total de macrofauna varió en más de 20 veces entre las 
playas. Es posible que las diferencias en los bordes de cada playa, tales como la 
existencia o ausencia de un sistema de dunas bien desarrollado, o de muros o 
construcciones, así como el impacto de actividades de limpieza de algas, turismo, 
etc., puedan explicar parcialmente las diferencias detectadas en la densidad de 
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macrofauna (Dugan et al. 2003; Gilburn 2012; Barreiro et al. 2013; Bessa et al. 
2013). Se sabe que la existencia de un sistema de dunas bien desarrollado no solo 
favorece el aporte y/o intercambio de arena entre las dunas y la playa, sino que 
también proporciona un acceso libre hacia la zona intermareal de especies que 
habitan en el complejo dunar (McLachlan & Brown 2006). Esto explica las 
máximas densidades de macrofauna detectadas en la playa de Arnelas, localizada 
dentro de un espacio natural protegido y con la presencia de un sistema dunar 
bien desarrollado. Por otro lado, las bajas densidades de macrofauna registradas 
a lo largo del periodo de estudio en la playa de Ladeira podrían estar asociadas a 
las actividades de limpieza de algas que se llevan a cabo durante todo el año (per. 
obs). Se han documentado diferencias significativas en la abundancia de 
macrofauna entre playas que sufren limpieza de algas y otras que no (Dugan et al. 
2003; Gilburn 2012) independientemente de la biomasa de algas acumulada 
sobre la playa.  
Las diferencias en la humedad, el estado de degradación y la composición 
química de las algas varadas en las líneas superior e inferior no se tradujeron en 
una variación significativa de la presencia de macrofauna durante el periodo de 
estudio. Los crustáceos supramareales y los insectos fueron los grupos de 
macrofauna dominantes, lo que concuerda con estudios previos (Colombini et al. 
2000; Dugan et al. 2003; Olabarria et al. 2007; Ruiz-Delgado et al. 2014). La 
mayor parte de estas especies son consideradas como fauna asociada al wrack, y 
dependen en gran parte de los aportes alóctonos de materia orgánica (Colombini 
& Chelazzi 2003). Las tendencias generales en la composición de la comunidad de 
macrofauna de las bandas de algas fueron constantes a lo largo del estudio, tanto 
en los depósitos de algas frescas como en los más degradados. Los anfípodos 
talítridos mostraron la abundancia relativa más alta en las bandas de material 
fresco; el predominio de este grupo ha sido ampliamente citado en las playas de 
todo el mundo (Griffiths & Stenton-Dozey 1981; Inglis 1989; Colombini et al. 
2000; Jędrzejczak 2002). El grupo de insectos, con mayor representación de 
coleópteros y dípteros, fueron visiblemente más abundantes en la banda de algas 
más degradadas. Estudios previos sugieren que los picos de colonización de los 
insectos en los depósitos de las zonas superiores de la playa ocurren en una 
escala temporal intermedia (después de aproximadamente 7 días) durante el 
ciclo lunar de mareas muertas y vivas (Jędrzejczak 2002; Jaramillo et al. 2006; 
Rodil et al. 2008). Además de las características del wrack y de su posición sobre 
el perfil de la playa (Marsden 1991; Colombini et al. 2000), existen otros factores 
que influyen sobre la macrofauna, como la morfología de la playa, la 
estacionalidad y las condiciones meteorológicas (Colombini & Chelazzi 2003). La 
interacción entre alimento – refugio, intra- e inter-específicas, así como el tamaño 
del parche de algas, pueden promover la variabilidad de las comunidades 
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faunísticas asociadas con las acumulaciones de wrack (Olabarria et al. 2007; Rodil 
et al. 2008).  
Efecto del contenido fenólico sobre la 
macrofauna  
Las diferencias en la abundancia de macrofauna entre las bandas de algas 
varadas más frescas, con altos contenidos fenólicos, y las de material más 
envejecido, con concentraciones bajas de estos compuestos, no fueron 
consistentes a lo largo del periodo de estudio. A pesar de esto, se detecto una 
diferencia en la respuesta frente a estos compuestos de los dos grupos 
principales de la fauna asociada a los depósitos de algas. Los resultados 
concuerdan con los de (MacMillan & Quijón 2012) que menciona la ausencia de 
diferencias en las tasas de colonización entre depósitos frescos y degradados en 
playas de la costa atlántica de Canadá. Sin embargo, otros autores han detectado 
importantes asociaciones entre la fauna y los depósitos de material vegetal recién 
depositado, mientras que solo percibieron una débil relación entre la macrofauna 
y los parches de algas más degradadas (Marsden 1991; Jaramillo et al. 2006). 
La discordancia entre el contenido fenólico de los depósitos de algas y la 
distribución de la fauna asociada a este material podría ser el resultado de una 
elección del hábitat por razones diferentes a las de la calidad alimenticia del 
recurso. Las interacciones entre el alimento y el hábitat pueden ser muy 
complejas, lo que hace realmente difícil separar ambos efectos. Algunos autores 
subrayan que la rápida colonización de los parches de algas sugieren que la 
macrofauna móvil es capaz de discriminar los recursos en el tiempo y el espacio 
en términos de su valor como refugio o como alimento (Poore & Gallagher 2013). 
Los anfípodos talítridos suelen estar activos por la noche (e.g., Talitrus martensi, 
Colombini et al. 2000; T. saltator, Scapini et al. 1992) y es en ese momento cuando 
su distribución espacial refleja más fielmente sus preferencias alimenticias. La 
ausencia de un patrón consistente de la ocupación de la macrofauna entre las 
diferentes bandas de algas sugiere que los depósitos de algas tienen como función 
principal la disponibilidad de refugio más que como fuente de alimento. El 
aumento de la depredación de organismos que ven durante las horas de luz (ej. 
aves marinas) es un factor clave responsable de las diferencias entre el día y la 
noche en la actividad de las especies de macrofauna (Colombini et al. 2000). 
Es importante subrayar que la capacidad de los polifenoles para reducir las 
tasas de consumo de los herbívoros es dependiente de su concentración (ej. 
(Steinberg & Van Altena 1992; Targett & Arnold 1998), y que las concentraciones 
detectadas en este estudio fueron en su mayor parte < 2 % del peso seco, valor a 
partir del cual disminuye notablemente el efecto de estos compuestos en su 
inhibición del herbivorismo.  
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A pesar de la falta de acoplamiento entre la macrofauna asociada al wrack 
y las concentraciones de compuestos fenólicos detectada en este estudio, no 
podemos subestimar la importancia de estos compuestos químicos en el 
funcionamiento del ecosistema. Los fenoles afectan a las tasa de consumo de los 
detritos de algas y, consecuentemente, modifican el procesado y reciclado de 
nutrientes en las playas arenosas. Los resultados de esta investigación estuvieron 
presumiblemente influenciados por varias variables que no fueron 
monitorizadas. Es por esto que las investigaciones futuras deberían abordar 
experimentos manipulativos y de laboratorio para probar los efectos de los 
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EFECTO DE LA MACROFAUNA 
SOBRE LA DEGRADACIÓN DE ALGAS 
VARADAS 
RESUMEN 
Los aportes de algas representan uno de los principales recursos 
alimenticios para los organismos de la zona supralitoral de las playas arenosas. 
Además de servir como alimento, los depósitos de algas son una estructuras 
físicas que actúan como lugar de refugio para la macrofauna se la zona 
supralitoral, donde soportar la desecación y actuando en algunos casos como 
lugares de cría. La descomposición de la materia orgánica es un proceso central 
para el reciclado de energía y materia en todos los ecosistemas. La degradación 
de las algas depositadas sobre la playa requiere de la acción conjunta de 
descomponedores microbianos y detritívoros que se apoyan entre sí, y cuya 
composición específica varía durante las diferentes fases de la descomposición de 
los detritos vegetales. Durante este proceso de descomposición las algas son 
reducidas a CO2 y nutrientes. Las medidas de respiración asociadas a la 
degradación de los detritos vegetales es un buen indicador del flujo de materia 
orgánica en los ecosistemas, dado que integra todas las posibles fuentes de 
materia orgánica así como la variabilidad temporal en las tasas de aporte. El 
conocimiento de los procesos biogeoquímicos asociados con los depósitos de 
algas es esencial a la hora de determinar el destino de estos materiales, y por lo 
tanto el papel de estos aportes de materia orgánica en los ecosistemas costeros 
adyacentes. Se llevó a cabo un experimento de manipulación en una playa de la 
costa NO de España (Ladeira) en el que se evaluó la degradación de parches de 
algas con acceso y restricción de macrofauna. A lo largo de los 43 días de estudio 
se obtuvieron medidas de los flujos de CO2 y se identificaron las comunidades de 
macrofauna asociada a los parches de algas, en términos de abundancia y 
composición específica. Los resultados obtenidos prueban que las actividades 
llevadas a cabo por los organismos que habitan los niveles superiores de las 
playas son vitales en el procesado de estos detritos mediante su consumo y/o 
actividades como la fragmentación; favoreciendo los procesos de degradación y 
su posterior incorporación a las cadenas tróficas. Los flujos de CO2 medidos a lo 
largo del experimento demuestran que los depósitos de algas varadas son puntos 
de alta actividad biogeoquímica, con valores de respiración muy superiores a los 
esperados en ambientes con tan baja producción primaria.  
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La acumulaciones de algas varadas en la zona intermareal son una 
característica común en las playas de todo el mundo (Colombini & Chelazzi 
2003). Estos depósitos son una estructura física que proporciona un lugar de 
refugio para la macrofauna de la zona supralitoral, principalmente artrópodos 
terrestres o semi-terrestres, donde soportar la desecación y pudiendo actuar en 
algunos casos como lugares de cría (Inglis 1989; Colombini et al. 2000; 
Jędrzejczak 2002b; Olabarria et al. 2007). Dada la baja producción primaria de las 
playas, con valores entre 0 y 10 g C m-2 año-1 (Inglis 1989; McLachlan & Brown 
2006), las algas varadas representan uno de los principales recursos alimenticios 
para los organismos herbívoros y/o detritívoros como son anfípodos talítridos e 
isópodos (Colombini et al. 2000; Dugan et al. 2003). Estos organismos son 
intermediarios tróficos fundamentales entre los aportes recibidos en las playas y 
los consumidores de niveles tróficos superiores como  las aves marinas y otros 
vertebrados (Griffiths et al. 1983; Dugan et al. 2003). 
Las algas que están a la deriva en el agua son depositadas a lo largo del 
ciclo mareal sobre el perfil de la playa en la franja intermareal creando un 
mosaico de zonas ocupadas por este material vegetal y zonas de arena (Valiela & 
Rietsma 1995; Colombini et al. 2000; Rossi & Underwood 2002). La distribución 
espacial de estos depósitos a lo largo del perfil de la playa es un factor importante 
en su evolución a lo largo del tiempo. En la parte más baja de la playa, próxima a 
la zona de barrido, las algas están sujetas a fuerzas físicas asociadas al oleaje, las 
mareas y al movimiento de sedimento que se producen durante el proceso de 
subida-bajada de la marea, produciéndose periodos de varamiento y re-
suspensión del material vegetal. Por el contrario, en la zona superior del perfil, 
donde únicamente llega el oleaje en periodo de mareas vivas o de tormenta, las 
algas quedan depositadas sobre la arena durante largos periodos de tiempo,  
envejeciendo, degradándose y cubriéndose por el sedimento. Durante este 
proceso de descomposición, los detritos liberan nutrientes que estimulan el 
crecimiento de bacterias aerobias y anaerobias. Este proceso de descomposición 
es complejo y puede verse afectado por múltiples factores, como la composición 
específica o el tamaño de los depósitos (Jędrzejczak 2002a; Rossi & Underwood 
2002; Olabarria et al. 2007). 
La descomposición de la materia orgánica es un proceso central para el 
reciclado de energía y materia en todos los ecosistemas (Swift et al. 1979; Moore 
et al. 2004; Barton et al. 2013). De hecho, más de un 90% de la materia orgánica 
de origen vegetal no llega a ser consumida en vivo y entra a formar parte de pool 
de detritos (Swift et al. 1979). La degradación de las algas depositadas sobre la 
playa requiere de la acción conjunta de descomponedores microbianos y 
detritívoros que se apoyan entre sí (Mews et al. 2006). La dinámica temporal 
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durante la descomposición y la distribución de los detritos vegetales en playas 
produce efectos en las comunidades ecológicas. Está ampliamente documentada 
la existencia de  cambios dinámicos en la composición específica de las 
comunidades de macrofauna asociada a los depósitos durante las diferentes fases 
de la descomposición. Particularmente la llegada y salida de especies de 
artrópodos e insectos durante el tiempo o en determinados estados de la 
descomposición (Olabarria et al. 2007). Los diferentes tipos de macroalgas 
también influyen en la estructura y función de las comunidades de macrofauna, 
determinando su composición taxonómica, el número de individuos y los 
procesos de sucesión (e.g. (Valiela & Rietsma 1995; Colombini et al. 2000; 
Pennings et al. 2000; Goecker & Kåll 2003). 
Las superficies de contacto entre los ecosistemas marino y terrestre son de 
vital importancia en la conexión entre las redes tróficas de ambos ecosistemas. 
Estas interfaces han sido definidas como zonas con una alta actividad 
biogeoquímica o `hot-spots´ (McClain et al. 2003). Este hecho se ve intensificado 
en aquellos lugares donde encontramos un ecosistema marino altamente 
productivo yuxtapuesto a un sistema terrestre de baja producción primaria (Polis 
& Hurd 1996), como es el caso de las playas arenosas. La investigación de las 
relaciones que se establecen entre estos dos ecosistemas a lo largo de las costas 
de todo el mundo se ha focalizado fundamentalmente en las transferencias 
tróficas de los aportes marinos de algas hacia redes tróficas terrestres (Polis & 
Hurd 1996); sin embargo se ha tenido poco en cuenta el conjunto de los procesos 
biogeoquímicos que ocurren en estas zonas de interconexión. Estudios previos 
relatan la importancia del conocimiento de los procesos biogeoquímicos 
asociados con los depósitos de algas, siendo esenciales a la hora de determinar el 
destino de estos materiales, y por lo tanto el papel de estos aportes de materia 
orgánica de origen marino en los ecosistemas costeros terrestres (Coupland et al. 
2007). Tanto la biota asociada con los sistemas intersticiales (bacterias, 
protozoos y meiofauna) como la macrofauna procesan la materia orgánica 
devolviendo nutrientes al mar. De forma que, en las playas el sistema intersticial 
funciona como un filtro biológico que mineraliza la materia orgánica (Anschutz et 
al. 2009); en este proceso, las algas en descomposición son reducidas a CO2 y 
nutrientes. Estudios previos demostraron que cada metro cuadrado de playa 
consume 30 kg de residuos orgánicos al año (Weslawski et al. 2000). 
Uno de estos procesos clave (durante la descomposición de la materia 
orgánica) es la tasa de respiración de la comunidad (medida como emisiones de 
CO2). El flujo de dióxido de carbono se refiere a la cantidad de dióxido de carbono 
(CO2) liberado por unidad de superficie de sedimento en un intervalo de tiempo, 
durante la descomposición de la materia orgánica. Este flujo se mide 
normalmente mediante cámaras con un fondo abierto en contacto con el 
sedimento (Migné et al. 2002; Coupland et al. 2007). En la medición de estas 
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emisiones se integran la utilización de los aportes de algas varadas en el 
mantenimiento de los procesos metabólicos básicos de la red trófica. De hecho 
existen estudios que argumentan que las medidas de respiración proporcionan el 
mejor indicador del flujo de materia orgánica en los ecosistemas, dado que 
integra todas las posibles fuentes de materia orgánica así como la variabilidad 
temporal en las tasas de aporte (Williams & del Giorgio 2005). A pesar de esto 
son pocos los estudios que han tomado valores de respiración como herramienta 
para la determinación de los flujos de materia y energía dentro de los ecosistemas 
litorales.  
Los varamientos de macroalgas son un proceso frecuente en las costas 
gallegas (NO de España). Existen varios estudios donde se analizan diferentes 
aspectos de la ecología de estos aportes en playas de la costa de Galicia (Barreiro 
et al. 2011; Barreiro et al. 2013; Gómez et al. 2013), sin embargo existe poca 
información sobre el papel que tiene la macrofauna en los procesos de 
degradación, así como de los flujos de CO2 asociados con estos procesos. Es por 
ello que este trabajo tiene como objetivo el análisis del proceso de degradación 
que sufren las algas varadas sobre la playa y el efecto que tiene la macrofauna 
asociada a los depósitos en dicho proceso. Para lo cual se realizó un experimento 
de manipulación en una playa de la costa NO de España (Ladeira), en el que se 
evaluó la degradación de las algas en función de la pérdida de peso a lo largo del 
tiempo, se obtuvieron medidas de los flujos de CO2 durante su descomposición y 
se identificaron las comunidades de macrofauna asociada a los parches de algas, 
en términos de abundancia y composición específica. Con este objetivo se 
testaron las siguientes hipótesis: (1) la actividad de la macrofauna sobre los 
depósitos de algas aumenta la velocidad de degradación, (2) el efecto de la 
macrofauna sobre las algas afecta a los flujos biogeoquímicos asociados a los 
procesos de degradación, (3) los procesos de degradación de las algas afectan a la 
sucesión de las comunidades de macrofauna asociada a dichos depósitos.  
MATERIAL Y MÉTODOS 
Área de estudio 
El experimento de manipulación se llevó a cabo en la playa de Ladeira (42° 
34' 33" N; 9° 3' 16" W) localizada en el margen norte en la zona más externa de la 
ría de Arousa (Figura 1). Se trata de una playa moderadamente expuesta, según 
clasificación de (McLachlan 1980) (Tabla E, ANEXO), con una longitud 
aproximada de 5000 m y una anchura intermareal de 130 m. Esta playa se 
encuentra protegida por un sistema dunar largo y activo, dentro del complejo 
playa-laguna de Carregal, localizada en el Parque Natural de Corrubedo. Es una 
playa disipativa, caracterizada por una baja relación perímetro: área, una altura 
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de ola intermedia y una pendiente baja (Barreiro et al. 2011). Esta playa está bajo 
un régimen mareal con una altura media de marea de 3m. La composición 
específica de las algas que llegan a esta playa está dominada por especies de algas 
pardas, que acumulan hasta un 83 % de la biomasa de algas. Los aportes medios 
de algas son de 213 ± 61 g m-1 y la mayor parte (~ 80 %) quedan acumuladas 
entre la línea de pleamar y la base de la duna (Barreiro et al. 2011).  
La elección de esta playa estuvo determinada por su localización dentro de 
un espacio protegido (Parque Natural de Corrubedo). Esto nos  permitió la 
colocación y mantenimiento de las unidades experimentales en una época del año 
en la que la presión turística de la costa gallega es elevada (época estival). Al ser 
una zona de protección y supervisada por la autoridad competente (Xunta de 
Galicia), se nos dio permiso para la realización del experimento y se nos facilitó 
un servicio de vigilancia del mismo.  
Dentro de la playa de Ladeira se seleccionaron dos zonas separadas unos 
500 m (zona A y zona B). La zona A localizada en la parte norte de la playa y la 
zona B en la parte sur de la misma (Figura 2). Las características ambientales de 
las dos zonas fueron similares en términos de pendiente, temperatura, humedad 
del sedimento y exposición al viento. Los perfiles de playa fueron medidos 
durante marea baja, desde la base de la duna hasta la línea de barrido siguiendo 
el método Emery (Emery 1961). La temperatura fue registrada mediante 
dataloggers enterrados en el sedimento durante el tiempo que duró el 
experimento, tomando registros de temperatura cada x intervalo de tiempo. La 
dirección del viento predominante en cada fecha de muestreo fue calculada a 
partir de los datos recogidos por las trampas de sedimento colocadas en cada una 
de las dos zonas de la playa analizadas. La pendiente varió ligeramente durante el 
tiempo de realización del experimento, con valores entre 1/28 y 1/23 al inicio y 
al final del experimento, respectivamente. La temperatura media del sedimento 
en la zona donde se llevo a cabo el experimento (~ 9 m por debajo de la base de la 
duna) fue de 21.75 ± 0.41 °C (Zona A) y 23.05 ± 0.33 °C  (Zona B). Aunque las 
temperaturas medias fueron similares, la oscilación térmica (diferencia entre las 
temperaturas máximas y mínimas) fue mayor en la zona B, con máximas de 36.90 
± 0.73 °C y mínimas de 13.91 ± 0.38 °C; mientras que en la zona A fueron de 30.70 
± 0.83 °C y 15.58 ± 0.45 °C respectivamente. El contenido en agua del sedimento 
fue ~ al 3 % en ambas zonas (3.51 ± 0.27 y 3.79 ± 0.24 % en A y B 
respectivamente). La dirección del viento predominante fue de dirección este al 
comienzo del experimento y dirección oeste hacia el final. El porcentaje de 
cobertura de algas medido fue similar en las dos zonas (A y B) y 
significativamente superior al final del experimento  (F1, 23 = 25.445; p < 0.001; 
SNK test). En la zona A la cobertura de algas varió entre 0.11 ± 0.03 y 1.18 ± 0.21 
% al comienzo y al final del experimento respectivamente, y en la zona B estuvo 
entre 0.07 ± 0.03 y 0.58 ± 0.23 %. Los datos de cobertura fueron obtenidos 
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mediante la aplicación del método de intersección descrito por (Dugan et al. 
2003) y utilizado en multitud de estudios (Lastra et al. 2008; Barreiro et al. 
2011). 
 
Figura 1. Área de estudio. Localización de la playa de Ladeira (LA). 
 
Figura 2. Fotografía aérea de la playa de Ladeira (Fuente: Google Earth) y 
localización de las dos zonas de colocación del experimento (A y B). En el margen 
izquierdo fotografía de la zona de muestreo con parcelas numeradas. 
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El día anterior al comienzo del experimento se recogieron a mano 
ejemplares de Laminaria sp. en la zona rocosa submareal próxima a la playa. Una 
vez en el laboratorio las macroalgas fueron lavadas con agua para eliminar los 
organismos adheridos y el sedimento pegado. A continuación, las macroalgas 
fueron cortadas en trozos y se hicieron paquetes de 150 ± 0.50 g de peso fresco 
que fueron mantenidos en oscuridad en una cámara isoterma hasta su posterior 
colocación en la playa. Al día siguiente, una vez en el campo, se procedió a la 
colocación de los parches de algas construyéndose 4 tipos de unidades 
experimentales diferentes (Figura 3).  
(1) Exclusión de macrofauna (AE): formada por un cilindro de PVC de 20 
cm de diámetro y 5 cm de alto (área de 0.0314 m2), que contenía 150 g de alga 
fresca y cubierto por una malla plástica de 1 mm de luz de malla. Estos cilindros 
eran insertados en el sedimento hasta que su borde quedaba aproximadamente a 
nivel del sedimento (ver Figura 3). 
(2) Sin exclusión de macrofauna (ANE): constituida por un cilindro de PVC 
y 150 g de alga fresca, igual que en el caso anterior pero sin cubierta de malla de 1 
mm, permitiendo el acceso de la macrofauna.  
(3) Control (PC): formado por 150 g de alga fresca colocados directamente 
sobre el sedimento. 
(4) Natural (NC): parcelas sin algas.  
Se colocaron 3 réplicas de cada tratamiento para cada tiempo de recogida 
y en ambas zonas (n = 144). La distribución de las unidades experimentales se 
llevó a cabo de forma aleatoria, en parcelas colocadas sobre una línea paralela a la 
línea de costa localizada ~2 m por encima del último drift de marea (mareas 
vivas), con una separación de 1 m entre las unidades. Las parcelas fueron 
debidamente identificadas y numeradas para facilitar la recogida de las mismas 
en cada tiempo de muestreo (Figura 2).  
Toma de muestras 
El experimento se inició el día 31 de Mayo (verano) con la colocación de las 
unidades experimentales. La toma de muestras se llevó a cabo los días 1, 3, 9, 16, 
24 y 43 después de su colocación; finalizando el experimento el día 13 de Julio 
(verano). Cada uno de los días de muestreo se recogieron 3 réplicas de cada  
tratamiento en ambas zonas (n=24). La elección de las parcelas recogidas en cada 
tiempo se hizo de forma aleatoria. 
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Figura 3. Fotografías de los cuatro tipos de unidades 
experimentales. 
 
Figura 4. Fotografías la toma de muestras y su procesamiento en el 
laboratorio: (A) medida del flujo de CO2, (B) recogida de muestras de 









Antes de la retirada de los paquetes de algas se realizaron en cada una de 
las parcelas medidas in situ del flujo de CO2. Estas medidas se llevaron a cabo 
mediante un medidor de flujo difuso con un detector LI-COR de CO2 (con un 
volumen de la campana de acumulación de 2.756 10-3 m3 y un área en su base de 
3.140 10-2 m2) (Figura 4). Una vez medido el flujo se procedió a la recogida de los 
parches de algas y a continuación se tomaron muestras de la macrofauna 
asociada a los paquetes de algas en cada parcela (Figura 4). Las muestras de algas 
fueron transportadas al laboratorio donde se lavaron a fondo con agua del grifo y 
a través de un tamiz de 0.5 mm (Figura 4). Una vez limpios los fragmentos de 
algas, se tomaron alícuotas de ~ 1 g para los análisis de contenido fenólico. El 
resto de los fragmentos de algas fueron secados en la estufa a 60 °C durante 48 h 
y posteriormente pesados para determinar la relación peso fresco: peso seco. La 
recogida de macrofauna se realizó con un corer de PVC de 20 cm de diámetro y a 
una profundidad de ~10 cm. Las muestras fueron tamizadas in situ a través de 
una malla de 1 mm (Figura 4), y posteriormente transportadas al laboratorio 
donde fueron conservadas en una solución de agua de mar con formol al 4 %. Más 
tarde, se determinó el número de individuos y la composición específica de cada 
muestra con el objetivo de analizar la evolución de las comunidades de 
macrofauna durante el proceso de degradación de las algas.  
Análisis de datos 
Las diferencias entre el peso seco inicial y final de los paquetes de algas 
fueron utilizadas para el cálculo de la tasa de pérdida de peso seco, como una 
medida de la descomposición de las algas. Esta tasa fue calculada a partir del 
modelo de degradación exponencial (ver Jędrzejczak 2002a) de acuerdo a la 
siguiente fórmula:  
Wt = W0 e-kt 
Donde: 
Wt: peso seco (g) de la muestra de algas que queda tras el tiempo (t). 
W0: peso seco inicial (g) de la muestra de algas.  
k: coeficiente de degradación (dia-1). 
t: tiempo (días).  
 
Este modelo no discrimina entre el material soluble y el refractario, ni es 
capaz de diferenciar las contribuciones microbianas (Jędrzejczak 2002a). Sin 
embargo, el coeficiente de degradación (k) es una herramienta muy útil en la 
comparación de tasas de descomposición entre diferentes tipos de material 
orgánico y entre estudios.  
Los datos de pérdida de masa (% PS remanente) y los coeficientes de 
degradación (k) de los parches de algas fueron analizados mediante un análisis de 
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varianza ortogonal de de tres vías con tiempo´ (6 niveles), `zona´ (2 niveles) y 
`tratamiento´ (3 niveles) (n = 3). Los datos de contenido fenólico (% PS) de las 
muestras de algas se evaluaron mediante ANOVA de dos vías. Con `tiempo´ (6 
niveles) y `tratamiento´ (3 Niveles) (n = 3) como factores fijos del análisis. Las 
muestras de fenoles pertenecientes a la zona A no fueron incluidas en el análisis 
por problemas en la conservación, por lo que en este caso no se tuvo en cuenta el 
factor zona. Las abundancias de macrofauna (ind. m-2) se analizaron mediante un 
ANOVA de 3 vías; usando `tiempo´  (6 niveles), `zona´ (2 niveles) y `tratamiento´ 
(4 niveles) como factores fijos en el análisis (n = 3). Los flujos de CO2 medidos en 
los tratamientos (µmol C m-2 s-1) fueron examinados mediante análisis de 
varianza ortogonal de 3 vías. Con `tiempo´ (7 niveles), `zona´ (2 niveles) y 
`tratamiento´ (4 niveles) considerados factores fijos en el análisis (n = 3). Para 
todos los análisis de varianza realizados, los datos fueron  previamente 
transformados para cumplir  las asunciones de normalidad y homogeneidad de 
varianzas, evaluadas  a partir de los test de Sapiro-Wilk y Cochran, 
respectivamente. Cuando se detectaron interacciones significativas entre los 
factores, se realizaron análisis a posteriori de comparación múltiple usando el 
test de Student-Newman-Keul (SNK) (α = 0.05). 
Por último, se analizó la relación entre el peso seco de los parches de algas 
y los flujos de CO2 medidos en cada parcela a lo largo del experimento mediante 
regresiones lineales.  
RESULTADOS 
Degradación de los parches de algas 
Los parches de algas depositados sobre la playa sufrieron una evidente 
pérdida de peso a lo largo del tiempo independientemente del tratamiento. 
Durante el primer día de experimento se observó una pérdida importante de 
masa (50 - 60 % del peso inicial). A partir del día 3 esta pérdida fue mucho más 
lenta, y una vez pasados 16 días desde la colocación la variación en la masa de los 
parches de algas fue mínima. Hacia el final del experimento se alcanzaron valores 
mínimos de masa < 10 % del peso inicial, con la excepción de los tratamientos de 
exclusión de fauna (AE) (Tabla 1). A pesar de este patrón general, los análisis de 
varianza demostraron que el porcentaje de peso perdido en los parches de algas 
difirió a lo largo del tiempo y entre tratamientos en ambas zonas de la playa 
(ANOVA interacción: Tratamiento x Zona x Tiempo: F 10,107 = 3.67; p <0.001) 
(Tabla J, ANEXO). En las primeras fases del experimento no se detectaron 
diferencias significativas entre los tratamiento  en ninguna de las zonas. No fue 
hasta el día 9 cuando se comenzaron a detectar pérdidas de peso 
significativamente mayores en los tratamientos con acceso de la macrofauna 
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(ANE y PC). Estos dos tratamientos no mostraron diferencias entre ellos a lo largo 
del experimento (con la excepción de t9 en zona A) (SNK; p < 0.05), lo que indica 
que el artefacto `tubo de PVC´ no tuvo efecto significativo en la degradación de los 
parches de algas.  
Al observar la tasa de de descomposición de las algas, se observa una 
velocidad muy alta durante los primeros días (t1 y t3) y una estabilización a 
partir del día 9, con tasas de degradación significativamente menores en ambas 
zonas y para todos los tratamientos (Figura 5). En los 43 días de experimento los 
parches de algas se degradaron significativamente más rápido en las parcelas 
donde se permitió la entrada de la macrofauna (ANE y PC) (excepto en el t3 
donde no se apreciaron diferencias entre tratamientos) (ANOVA; SNK; p < 0.05) 
(Tabla K, ANEXO). Las dos zonas donde se llevó a cabo el experimento mostraron 
pequeñas diferencias en la velocidad de degradación de los parches de algas, con 
velocidades mayores en la zona A al comienzo del experimento e invirtiéndose 
esta tendencia en los últimos tiempos de recogida, cuando las velocidades de 
degradación fueron superiores en la zona B. Sin embargo el comportamiento 
general fue similar.  
Al analizar la composición química de los paquetes de algas pudimos 
observar que las concentraciones de compuestos fenólicos van desapareciendo 
con el tiempo de permanencia de los detritos vegetales sobre la playa. La 
concentración media de compuestos fenólicos  en los paquetes de algas fue de 
2.22 ± 0.45 % PS (n = 18). Los resultados del análisis de varianza muestran una 
clara disminución de estos compuestos a lo largo del tiempo con independencia 
del tratamiento (Tabla L, ANEXO). El descenso en la concentración de compuestos 
fenólicos es muy pronunciado durante los primeros días, pasando de los máximos 
detectados al comienzo del experimento 3.72 ± 0.20 % PS (n = 9) hasta 
concentraciones de 0.53 ± 0.03 % PS (n = 9) detectadas el día 16. A partir de esta 
fecha el descenso se hace mucho más lento hasta alcanzar los valores mínimos 24 















Tabla 4. Datos de peso seco remanente (g) (Media± ES; n = 6) de los 
parches de algas recogidos en cada fecha de muestreo. 
 
  Peso seco (g) 
  AE    ANE   PC 
  Media ±SE   Media ±SE   Media ±SE 
1 54.82 1.93   56.09 1.48   61.03 1.34 
3 65.54 7.06   63.58 4.67   65.33 4.10 
9 60.40 15.03   75.59 10.19   67.06 3.43 
16 69.09 2.25   84.65 0.44   89.20 2.53 
24 55.66 11.33   89.36 6.51   90.99 0.20 




Figura 5. Evolución del coeficiente de degradación (k) en cada 
tratamiento a lo largo del experimento en las dos zonas (A y B) 
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Figura 6. Evolución de los datos de contenido fenólico (% PS) 
de los parches de algas en la zona B a lo largo del tiempo. Las 
letras indican diferencias significativas (ANOVA; p < 0.001). 
Macrofauna 
A lo largo de los 43 días de estudio fueron identificados un total de 20 taxa 
(Tabla M, ANEXO) y se registró una abundancia media de 1192.2 ± 140.8 ind. m-2 
(media ± ES; n=144). El grupo de insectos presentó la mayor contribución 
relativa tanto en número de individuos como en abundancia, mientras que los 
crustáceos tuvieron una representación mínima en la comunidad de macrofauna 
identificada. De entre todos los taxa, tan solo dos grupos (coleópteros y dípteros) 
acumularon hasta un 80% de la comunidad de macrofauna. 
Los análisis de varianza no detectaron diferencias en la densidad de 
macrofauna entre las 2 zonas de la playa analizadas. Sin embargo, si se 
registraron diferencias significativas entre los tratamientos a lo largo del periodo 
de estudio (ANOVA, interacción: Tiempo x Tratamiento: F 15,143 = 3.01; p < 0.001) 
(Tabla N, ANEXO). Analizando la variación temporal se observó que, de forma 
general, todas las parcelas con algas presentaron las densidades de macrofauna 
más bajas al comienzo del experimento (t=1) independientemente del 
tratamiento, con valores de densidad media de 251.3 ± 44.1 ind. m-2 (media ± ES; 
n = 24) (Figura 7). A medida que fueron pasando los días las diferencias entre 
tratamientos se fueron haciendo evidentes. Por un lado, en las parcelas con 
acceso de macrofauna (ANE y PC) se alcanzaron las abundancias máximas en el 
día 9, mientras que en las parcelas con exclusión (AE) estos valores máximos no 
fueron alcanzaron hasta el día 24 (Figura 6). A lo largo de todo el experimento, las 
densidades de macrofauna más bajas fueron detectadas en las parcelas sin algas 
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Analizando las diferencias entre tratamientos, los resultados muestran 
poca variabilidad. En los días 3, 16 y 43 del experimento no se detectaron 
diferencias significativas entre las parcelas con algas, a pesar de lo cual se 
registraron las densidades más elevadas en los parches con acceso de 
macrofauna (ANE y PC) (test SNK; p < 0.05).  
 
Al agrupar los taxa en los diferentes estados de desarrollo que 
identificados durante el experimento (adultos, larvas y pupas), se observó que los 
picos de máximas abundancias en las parcelas con acceso de fauna (ANE y PC) 
detectados el día 9 del experimento se corresponden con las máximas 
abundancias de organismos adultos; mientras que, el pico de densidad 
encontrado en el tratamiento de exclusión (AE) coincide con las densidades 
máximas de pupas detectadas en el día 24 del estudio. Las larvas de insectos 
alcanzaron sus máximas abundancias en los días 9 y 16 en los tratamientos con 
restricción de macrofauna, y en el día 3 para las parcelas con acceso de 
macrofauna (Figura 8). 
Figura 7. Datos de las abundancias medias (n = 6) de macrofauna asociada a los 
parches de algas (ind. m-2). Las letras indican diferencias significativas entre los 
tratamientos (ANOVA; p < 0.001). 
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Figura 8. Datos de las abundancias medias (n = 6) de los 
diferentes estados de desarrollo registrados durante el 
experimento (ind. m-2). 
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Flujo de CO2 
De forma general las emisiones de CO2 fueron superiores en las parcelas 
con algas (4.46 ± 0.28 µmol C m-2 s-1) que en las parcelas de arena próximas a los 
parches (0.32 ± 0.01 µmol C m-2 s-1) (media ± ES; n = 42). Los flujos iniciales 
medidos sobre los parches de algas el día de su colocación fueron de 3.58 ± 0.03 
µmol C m-2 s-1, y fueron ascendiendo hasta los valores máximos alcanzados 3 días 
después del inicio del experimento (9.96 ± 0.47 µmol C m-2 s-1) (n = 18). A 
continuación se produjo un descenso el día 9 y un posterior incremento en las 
emisiones, alcanzando en el t16 un flujo medio de 4.70 ± 0.31 µmol C m-2 s-1 (n = 
18). A partir de ese momento los flujos de CO2 descendieron de forma continua y 
progresiva hasta alcanzar valores mínimos al final del experimento (1.24 ± 0.10 
µmol C m-2 s-1) (n = 18) (Figura 9).  
Los flujos de CO2 medidos a lo largo del experimento no difirieron 
significativamente entre las dos zonas de la playa, sin embargo los análisis de 
varianza sí mostraron diferencias significativas entre los tratamientos a lo largo 
del tiempo (ANOVA, interacción: Tiempo x Tratamiento: F 18,167 = 23.39; p < 
0.001) (Tabla O, ANEXO). Las parcelas sin algas (NC) presentaron los valores 
significativamente más bajos en todas las fechas de muestreo y no presentaron 
variabilidad temporal significativa. Respecto a las parcelas con algas, al comienzo 
del experimento no existieron diferencias entre los tratamientos ANE = PC = AE. 
Del día 3 al 16 las parcelas con acceso de macrofauna fueron las que presentaron 
los valores más altos de respiración, alcanzando el valor máximo registrado en 
este estudio de 11.95 ± 0.42 µmol C m-2 s-1 medido ANE (media ± ES; n = 3). Por el 
contrario, hacia el final del experimento  fueron en las parcelas con restricción de 
macrofauna (AE) donde se midieron los flujos significativamente más elevados 
(2.75 ± 0.19 y 1.64 ± 0.19 µmol C m-2 s-1 en t24 y t43, respectivamente).   
Con los datos de CO2 medidos en los tratamientos con acceso y restricción 
de macrofauna, se estimó la contribución relativa a las emisiones asociadas con la 
actividad microbiana y las debidas a la presencia de macrofauna. De forma que, 
los flujos de CO2 medidos en las parcelas con exclusión de macrofauna (AE) se 
relacionan principalmente con la respiración microbiana, mientras que los datos 
obtenidos en las parcelas con acceso de macrofauna (ANE) son resultado de la 
combinación entre la acción de la macrofauna y de la actividad microbiana. Los 
resultados obtenidos mostraron que  aproximadamente el 20 % del flujo de CO2 
medido sobre los parches de algas está asociado a la macrofauna mientras que ~ 
80 % de la respiración medida es debida a la actividad microbiana. En estos 
cálculos no se ha tenido en cuanto la presencia de la meiofauna ya que su efecto 
en la degradación de las algas en esta zona de la playa (por encima del drift de 
pleamar de mareas vivas), es mínima (Rodríguez 2004; Urban-Malinga & Burska 
2009). 
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La relación entre las emisiones de CO2 medidas en las parcelas y el peso 
seco de algas difirió entre tratamientos. En las parcelas con acceso de macrofauna 
(ANE y PC) la relación entre ambas variables fue positiva y significativa; de forma 
que cuanta más masa de alga, mayores fueron las emisiones de CO2 registradas. 
Por el contrario, en las parcelas con exclusión de macrofauna (AE) no se detectó 
ninguna relación significativa entre el flujo de CO2 y la biomasa algal (Figura 10).  
Figura 9. Evolución de los flujos de CO2 medidos sobre los parches de algas (n = 6) 
(µmol C m-2 s-1) 
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Figura 10. Regresiones lineales entre los flujos de CO2 y los 
pesos secos de los parches de algas (n = 36) para cada 
tratamiento. 
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Dado que las playas arenosas son ecosistemas con una baja producción 
primaria, sus cadenas tróficas están basadas principalmente en los suministros 
de materia orgánica alóctona. El procesado y descomposición de estos detritos 
son procesos clave en el reciclado de nutrientes. Los resultados de este estudio 
prueban que las actividades llevadas a cabo por los organismos que habitan los 
niveles superiores de las playas, donde los cúmulos de algas permanecen por 
periodos prolongados de tiempo, son vitales en el procesado de estos detritos. El 
consumo y/o actividades derivadas como la fragmentación favorecen los 
procesos de degradación y su posterior incorporación a las cadenas tróficas. Los 
flujos de CO2 medidos a lo largo del experimento demuestran que los depósitos 
de algas varadas son puntos de alta actividad biogeoquímica, con valores de 
respiración muy superiores a los esperados en ambientes con tan baja 
producción primaria. Se ha detectado que gran parte de estas emisiones de CO2 
están asociadas a la actividad microbiana; sin embargo los procesos de 
fragmentación llevados a cabo por la fauna herbívora y detritívora tienen efectos 
significativos tanto en la pérdida de masa de los parches de alga como en los 
flujos de carbono y las velocidades de degradación. 
Degradación de los parches de algas 
La dinámica general observada a durante este experimento concuerda con 
estudios anteriores, en los que se observan dos fases bien diferenciadas en la 
degradación de la biomasa de algas. Una primera fase de rápida pérdida de masa 
(~ 3 días) en los que se pierde alrededor del 50 % del peso, seguida de un 
periodo de descomposición lento o prácticamente nulo (Olabarria et al. 2007; 
Duong 2008). 
Los resultados de este estudio prueban el efecto significativo que la 
macrofauna tiene en las tasas de degradación de las algas, tanto en términos de 
peso como en la velocidad a la que se produce el proceso. Sin embargo, no se 
obtuvieron diferencias tan importantes como las detectadas en estudios previos, 
con tasas de aceleración de hasta cuatro veces más en la descomposición de las 
algas debida a invertebrados detritívoros en comparación con la degradación 
microbiana en tratamientos con exclusión de macrofauna (Griffiths et al. 1983; 
Mews et al. 2006). Por el contrario otros autores no detectaron aceleraciones en 
las velocidades de descomposición asociadas a la macrofauna (Jędrzejczak 2002a; 
Eereveld et al. 2013). 
Las diferencias entre los parches con acceso y restricción de fauna no 
fueron significativas durante los primeros 3 días, momento en que la tasa de 
pérdida y el coeficiente de degradación se estabilizaron. Se sabe que, las primeras 
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fases de la degradación, donde se produce una rápida pérdida de peso, están 
asociadas a procesos de lisis celular y lixiviado de componentes (Duong 2008), 
por lo que durante esta fase la importancia de la actividad de la macrofauna es 
baja, tal y como muestran los resultados. Además, el efecto de la desecación en 
estas primeras fases tras la deposición es un factor importante en la evolución de 
los parches de algas de pequeño tamaño, ya que acelera la liberación de los 
contenidos celulares contribuyendo substancialmente a la pérdida de materia 
orgánica (Ochieng & Erftemeijer 1999). Conforme a los resultados obtenidos, los 
efectos del acceso de la macrofauna comienzan a ser significativos a partir del día 
9. Sin embargo, no se detectan importantes pérdidas de biomasa, lo que apoya la 
tesis propuesta por otros autores que detectaron que tan solo < del 9 % de los 
tejidos de lamirariales son consumidos por los herbívoros, y la mayor parte de la 
pérdida de masa es atribuida a la descomposición microbiana y la fragmentación 
abiótica (Inglis 1989). Esto contrasta con el estudio de Griffiths & Stenton-Dozey 
(1981) que estimaron que los detritívoros supralitorales eliminaron hasta un 60 
– 80 % de los aportes de materia orgánica. La variabilidad en el consumo de los 
depósitos de algas por los organismos consumidores está influenciada por 
diversos factores entre los que destacan, la composición específica de los 
depósitos, la localización de los  mismos y las condiciones ambientales. Eereveld 
et al. (2013) detectó diferentes tasas de pérdida de masa según la especie, con 
Fucus perdiendo el 30 % de su masa inicial mientras que Gracilaria redujo su 
masa en más del 50 % en las 3 primeras semanas de degradación.  
A la vista de los resultados obtenidos podemos asegurar que el efecto de la 
macrofauna sobre la degradación de las algas en términos de biomasa y velocidad 
de degradación es significativo aunque las tasas de consumo de las algas por 
parte de los herbívoros detritívoros parecen bajas. Se sabe que además de su 
consumo, las actividades llevadas a cabo por la fauna detritívora aceleran la 
descomposición del material vegetal mediante la propagación de  de 
microorganismos (Frankland 1974), o mediante el mantenimiento de la 
comunidad microbiana superficial en un estado óptimo (Smith et al. 1982).  
La composición bioquímica también juega un papel importante en la 
elección del alimento y en las tasas de consumo de organismos detritívoros 
(Cronin & Hay 1996; Van Alstyne et al. 1999; Poore & Hill 2006). Los resultados 
obtenidos confirman que las concentraciones fenólicas de los depósitos de algas 
disminuyen de forma significativa a lo largo del tiempo de degradación, con 
independencia del tratamiento. Estos resultados corroboran las tesis de varios 
autores, según los cuales los efectos de los compuestos fenólicos sobre las 
actividades de los organismos detritívoros y las tasas de descomposición son más 
importantes al inicio de la colonización. Estos efectos van disminuyendo con el 
paso del tiempo hasta no afectar a las tasas de descomposición de los detritos; 
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sugiriendo que los compuestos fenólicos son propensos a la degradación 
microbiana y físico-química (Eereveld et al. 2013).  
Con el envejecimiento los detritos de algas aumentan su contenido 
orgánico y en minerales, lo que hace a estos restos vegetales más apetecibles para 
los consumidores (ej. isópodos y anfípodos) (Pennings et al. 2000). Además, la 
disminución de las concentraciones fenólicas incrementa la palatabilidad de los 
depósitos, haciendo que los tejidos degradados sean más rápidamente 
consumidos que los frescos (Cronin & Hay 1996; Norderhaug et al. 2003). De esta 
forma, a lo largo del proceso de descomposición, los cambios en la sucesión de 
especies asociadas a los depósitos de algas pueden ser explicados por los cambios 
en las composiciones químicas de los detritos (Eereveld et al. 2013). Los 
anfípodos asociados a las líneas de algas proporcionan alimento para varios 
depredadores, marinos y terrestres (Lewis et al. 2007). Por ello, las diferencias 
entre parches de algas, en términos de atractivo para los detritívoros superiores, 
se pueden trasladar en forma de diferencias en los flujos de materia a través del 
ecosistema.  
Macrofauna 
La composición específica de la comunidad de macrofauna asociada a los 
parches de algas, con 20 taxa identificados a lo largo del experimento, concuerda 
con resultados de estudios previos realizados en la misma playa donde se 
registraron 29 especies (Rodil 2008). Este resultado es similar al obtenido en 
playas de la costa de California (ej. Dugan et al. 2003), aunque inferior a los 
identificados en experimentos de degradación realizados en playas cercanas, 
donde fueron identificadas 53 especies asociadas a depósitos de algas de 
diferentes tamaños  (Olabarria et al. 2007).  
Los resultados indican que las abundancias de macrofauna fueron 
significativamente mayores en las parcelas con algas que en las de arena limpia 
(ej. en los controles NC), lo que se corresponde con resultados de varios estudios 
de degradación de algas (Olabarria et al. 2007; Rodil 2008). Los integrantes 
mayoritarios de la macrofauna durante el experimento fueron insectos (ej. 
dípteros, coleópteros tenebriónidos y estafilínidos). Esto contrasta con los 
resultados de varios autores, que consideran a los anfípodos talítridos como los 
principales colonizadores de los depósitos de algas varadas en playas de todo el 
mundo (ej. Griffiths & Stenton-Dozey 1981; Inglis 1989; Colombini et al. 2000). La 
escasez de talítridos registrada en este experimento concuerda con los resultados 
obtenidos por Rodil et al. (2008) en la misma playa. Este hecho podría estar 
relacionado con el lugar de colocación de los parches de algas, así como con las 
condiciones ambientales de la playa durante el periodo de estudio. Las altas 
temperaturas y los fuertes vientos existentes durante los primeros días del 
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experimento produjeron una desecación rápida de los parches de algas, que 
pudieron hacerlos poco atractivos para los anfípodos. Además, la colocación del 
experimento se llevó a cabo en el día de mareas vivas por lo que los días 
sucesivos las mareas pudieron dejar varados sobre la playa cúmulos de algas más 
frescos en zonas inferiores a las parcelas del experimento. Se sabe que el 
movimiento de los talítridos está influenciado tanto por la localización de la 
fuente de alimento como por las condiciones ambientales como la humedad 
relativa del aire, la temperatura y humedad del sedimento (Colombini et al. 
1998). 
Aunque organismos marinos como los anfípodos e isópodos son muy 
comunes en las playas, los insectos coleópteros también son un componente 
principal de la macrofauna de las playas (Chelazzi et al. 2005). De hecho, existen 
estudios que han registrado abundancias relativas de coleópteros de hasta el 50 
% de la macrofauna total, siendo el grupo más diverso de la fauna asociada a los 
depósitos de algas (Griffiths & Stenton-Dozey 1981; Lavoie 1985; Inglis 1989). 
Los demás taxa identificados en este estudio pertenecieron a grupos taxonómicos 
similares a los de otros estudios, incluyendo dípteros, arácnidos y crustáceos 
(Inglis 1989; Jędrzejczak 2002b; Ince et al. 2007). 
Se sabe que los patrones de sucesión en los depósitos de algas en playas 
afectan a la distribución de diferentes especies, incluyendo los insectos terrestres 
en playas (Colombini & Chelazzi 2003). De hecho, los depósitos de algas 
proporcionan alimento y hábitat a diversas especies de artrópodos terrestres 
(Colombini et al. 2000; Dugan et al. 2003; Duong 2008). La importancia de las 
especies de origen terrestre queda patente a lo largo del experimento con las 
abundancias más importante de estos organismos.  
Las variaciones en las necesidades metabólicas y requerimientos tróficos 
de las diferentes especies que colonizan los parches de algas son fundamentales 
en los patrones de sucesión observados. No toda la fauna fue identificada a nivel 
de especie por lo que su nicho trófico exacto no es conocido, sin embargo sí 
podemos afirmar que tanto organismos herbívoros y/o detritívoros como 
depredadores estuvieron representados. Los organismos carroñeros, como el 
tenebriónido Phaleria cadaverina, mostraron abundancias significativas a lo largo 
de todo el experimento, debido a su disponibilidad para alimentarse de un gran 
número de fuentes de materia orgánica. A pesar que los dípteros adultos no se 
alimentan directamente del material vegetal, son fundamentales en los procesos 
de degradación debido a que ponen sus huevos sobre los detritos de algas 
(Griffiths & Stenton-Dozey 1981). Las altas densidades de larvas detectadas 
durante el experimento concuerdan con estudios anteriores (Lavoie 1985) con 
picos de abundancia registrados 9 días después del comienzo del experimento. 
Los organismos depredadores, como escarabajos estafilínidos y arañas, 
colonizaron los parches de algas presumiblemente en respuesta a la 
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disponibilidad de presas (ej. larvas de dípteros y otros insectos) (Colombini et al. 
2000; Colombini & Chelazzi 2003; Jaramillo et al. 2006). La ausencia de estos 
organismos depredadores en los parches de algas donde se restringió el acceso 
de la macrofauna podría ser el factor responsable de las elevadas densidades de 
pupas registradas el día 24 del experimento. 
Estudios previos sugieren que los picos de colonización de los insectos en 
los depósitos de las zonas superiores de la playa ocurren en una escala temporal 
intermedia (después de aproximadamente 7 días) durante el ciclo lunar de 
mareas muertas y vivas (Jędrzejczak 2002b; Jaramillo et al. 2006; Rodil et al. 
2008). Estos resultados concuerdan con los obtenidos en este estudio, donde se 
observó un pico de colonización a los 9 días de la colocación de los parches.  
Flujo de CO2 
Los depósitos de algas mantienen altas actividades metabólicas, tal y como 
reflejan los resultados de este experimento. Las emisiones de CO2 fueron 14 veces 
superiores en las parcelas con algas que en las parcelas sin algas. Los flujos 
medidos son superiores a los obtenidos en playas de la costa Australiana donde 
se obtuvieron valores medios en los parches de algas tan solo 3 veces superiores 
a los de la arena sin algas de zonas adyacentes (Coupland et al. 2007). Estos 
resultados demuestran la tesis propuesta por varios autores, en los que se habla 
de los parches de algas como puntos calientes de actividad metabólica en relación 
con el sedimento adyacente (Coupland et al. 2007). 
En los primeros días de degradación, los mayores flujos de CO2 se midieron 
siempre en las parcelas con acceso de macrofauna, mientras que en los últimos 
tiempos de muestreo las emisiones más altas fueron detectadas sobre los parches 
con restricción de macrofauna. A pesar de este patrón general, la poca 
variabilidad entre tratamientos detectada al comienzo del experimento corrobora 
que las emisiones producidas en las primeras fases de la degradación de las algas 
son debidas en su mayor parte a la actividad microbiana. Se sabe que en el 
proceso de degradación se produce una fase inicial de rápido crecimiento de la 
actividad microbiana del día 1 al 3 (Robertson & Hansen 1982). En este caso, no 
fue hasta 3 días después de su colocación sobre la playa cuando comenzaron a 
detectarse las primeras diferencias entre los tratamientos. El efecto de la 
macrofauna sobre los flujos de CO2 parece que tiene su máxima importancia entre 
los 3 y los 16 días. Una respiración intensa indica un papel metabólico activo del 
material vegetal varado, mientras que tasas de respiración bajas sugieren que el 
material acumulado a lo largo de la playa tiene un papel fundamentalmente 
estructural (como estructura física puramente, como refugio, lugar de cría, 
acumulación de sedimento, etc.) (Coupland et al. 2007). Es probable que sea en 
estos momentos cuando las condiciones de los parches de algas son más 
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adecuadas como fuente de alimento para organismos herbívoros/detritívoros 
(los que se alimentan directamente de las algas o los que ingieren las bacterias 
asociadas a los detritos). A partir de las dos semanas después de la deposición del 
material parece que los parches de algas actúan más como lugar de cría y/o 
refugio.  
De los datos observados se puede extraer la conclusión de que la 
respiración de la macrofauna no es significativa en las emisiones de CO2 que se 
producen durante la degradación de las algas varadas en las playas. Este 
resultado resalta la importancia de la actividad bacteriana en los flujos 
biogeoquímicos. A pesar de esto, podemos asegurar que la acción llevada a cabo 
por la macrofauna si tiene un efecto sobre la degradación de las algas, no 
directamente mediante su consumo pero si acelerando este proceso, mediante la 
fragmentación de los detritos. Este hecho fue corroborado por los resultados de 
la comparación entre los pesos secos de los parches y las emisiones de CO2 
asociadas.  
El hecho de no detectar valores bajos de biomasa de algas en los 
tratamientos con exclusión de macrofauna hace pensar que en estos tratamientos 
no se produce fragmentación de los tejidos vegetales. Estas actividades llevadas a 
cabo por organismos detritívoros están vinculadas con las mayores velocidades 
de degradación del material. Ya que, al disminuir el tamaño de los trozos de alga, 
aumenta la superficie de contacto con el aire y la superficie disponible para la 
acción microbiana. Todo ello confluye en unas velocidades de degradación 
superiores. Este hecho debe ser uno de los responsables para la ausencia de 
relación entre los pesos secos y los flujos de CO2 medidos en los tratamientos con 
exclusión de macrofauna. Sin embargo, cuando la macrofauna accede a los restos 
de algas podemos ver una relación positiva y significativa entre los flujos de CO2 y 
la masa del alga. Pesos bajos se asocian con flujos mínimos de CO2 asociados a 
restos de algas muy degradados. Estudios anteriores comprobaron que las tasas 
de degradación microbiana en ausencia de oxígeno se ven reducidas en un 15% 
(Robertson & Hansen 1982). La actividad de fragmentación llevada a cabo por la 
macrofauna hace que, además de aumentar la superficie de ataque para los 
microorganismos, favorezca la penetración y la difusión de oxígeno hacia el 
interior de los acúmulos de algas en descomposición. 
Los flujos medios de CO2 medidos sobre los parches de algas durante la 
realización de este experimento fueron similares a los de otros estudios llevados 
a cabo en playas de la costa australiana, con el mismo método de medida; 
obteniendo valores máximos de 11 µmol C m-2 s-1, en este estudio, y de 19 µmol C 
m-2 s-1 en Coupland et al. (2007). La comparación entre las tasas metabólicas 
asociadas a los parches de algas medidas en este experimento y las tasa 
metabólicas de otros suelos en los principales biomas de la tierra, identifican a las 
acumulaciones de algas como puntos calientes (Figura 11). De forma que los 
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depósitos de algas mantienen tasa metabólicas superiores a las de los bosques 
húmedos tropicales, que son uno de los suelos más activos metabólicamente de la 
tierra. Los valores medios de 1642 g C m–2 yr–1 detectados sobre los parches de 
algas indican que las algas varadas emiten flujos de CO2 similares a los de los 
bosques de laminariales (300 to 1900 g C m–2 yr–1) (Mann 1973; Kirkman 1984) o 
a los de las praderas de fanerágamas 1500 g C m–2 yr–1 (Mateo et al. 2006).  
A partir de datos recabados de estudios previos, como la biomasa media 
anual de los aportes de algas y el área ocupada por los depósitos en la playa de 
Ladeira (Barreiro et al. 2011) se calcula que las emisiones globales de carbono 
asociadas a los aportes de algas en la zona superior de la playa de Ladeira son de 








Figura 11. Valores medios de los flujos de CO2 medidos en los principales biomas de 
la tierra (media ± ES) (esquema modificado de (Coupland et al. 2007)). El 
superíndice a indica los resultados obtenidos en este experimento, el b los 
resultados de (Coupland et al. 2007) y el c son datos obtenidos por (Duarte et al. 
2005). El resto de datos provienen de (Raich & Schlesinger 1992).  
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Todos estos resultados indican que las pérdidas más importantes de 
biomasa y los cambios más significativos en la composición fenólica de los 
depósitos de algas ocurren a escalas temporales bajas/cortas (~ 15 días), 
corroborando resultados obtenidos en estudios previos (Rodil et al. 2008; Lastra 
et al. 2015).  
Se ha comprobado que la variabilidad espacio-temporal asociada a los 
depósitos de algas afecta a la composición y abundancia de los consumidores de 
la zona supralitoral, y recíprocamente, la abundancia y composición específica de 
la macrofauna asociada a los depósitos de algas afecta el procesado de estos 
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 La deposición de macroalgas en las playas protegidas no es un proceso 
aleatorio. La topografía de la playa, junto con la morfología de las distintas 
especies influyen en la distribución de las algas a lo largo del perfil. La 
importancia de estos factores debe ser tenida en cuenta en los estudios 
ecológicos, siendo incorporados explícitamente en los esfuerzos de 
muestreo. 
 
 La composición específica de los depósitos de macroalgas en las zonas 
superiores de las playas estuáricas es similar a la de playas expuestas; 
mientras que, la biomasa de algas varada sobre las terrazas mareales 
inferiores están dominadas por especies características de zonas protegidas.  
 
 La variabilidad en el contenido fenólico de las macroalgas y fanerógamas 
persiste más allá de su desprendimiento y deposición sobre las playas. Las 
algas varadas mantienen suficientes concentraciones de compuestos 
fenólicos que pueden afectar a los patrones de colonización y a las tasas de 
degradación de los detritos.  
 
 La importancia del conocimiento de los contenidos fenólicos radica en su 
efecto sobre a las tasa de consumo por parte de los herbívoros, modificando 
el procesado y reciclado de nutrientes en las playas arenosas. Los anfípodos 
asociados a los depósitos de algas proveen de alimento a depredadores, 
tanto marinos como terrestres. Las diferencias en la palatabilidad de los 
parches de algas para los detritívoros supra-litorales pueden, por tanto, 
traducirse en diferencias en los flujos de nutrientes entre ecosistemas. 
 
 Los procesos de desecación, envejecimiento y degradación que sufren las 
algas, una vez quedan varadas, afectan a características específicas como el 
contenido fenólico y el contenido en agua de los tejidos, igualando la 
características nutricionales de las diferentes especies, y poniendo en valor 
el control del proceso de degradación en los experimentos de consumo que 
se llevan a cabo en las playas. 
 
 La disyuntiva entre elección del hábitat y alimento es muy compleja y está 
influenciada por multitud de variables. Este hecho pone de manifiesto la 
importancia del control del estado de degradación a la hora de evaluar las 
tasas de alimentación, evaluación de preferencias alimentarias o análisis de 






 Durante el proceso de degradación las pérdidas más importantes de 
biomasa y los cambios más significativos en la composición fenólica de los 
depósitos de algas ocurren a escalas temporales bajas/cortas (~ 15 días). 
 
 La respiración de la macrofauna no es significativa en las emisiones de 
carbono que se producen durante la degradación de las algas en las playas, 
lo que pone de manifiesto la importancia de la actividad bacteriana en los 
flujos biogeoquímicos asociados a la descomposición del material vegetal en 
playas. A pesar de esto, la acción llevada a cabo por la macrofauna si tiene un 
efecto importante sobre la degradación de las algas, no directamente 
mediante su consumo pero si acelerando este proceso, mediante la 
fragmentación de los detritos.  
 
 La variabilidad espacio-temporal asociada a los depósitos de algas afecta a la 
composición y abundancia de los consumidores de la zona supralitoral, y 
recíprocamente, la abundancia y composición específica de la macrofauna 
asociada a los depósitos de algas afecta el procesado de estos aportes de 
materia orgánica.  
 
 Los depósitos de algas mantienen tasas metabólicas muy altas; superiores 
incluso a las de los bosques húmedos tropicales, uno de los suelos más 
activos metabólicamente de la tierra. Esto demuestra que los varamientos de 
algas son zonas donde se produce una importante actividad biogeoquímica, 
vital para el reciclado de nutriente y el mantenimiento de las cadenas 
tróficas en los ecosistemas de las playas arenosas. 
 
 Estudios como el realizado en esta Tesis son fundamentales para el 
conocimiento de la estructura básica de un ecosistema tan importante como 
son las playas protegidas en la costa de Galicia. Esto es vital no sólo desde un 
punto de vista científico sino también socio-económico, ya que facilita su 
comprensión y ayuda en las labores de gestión, de forma que puedan 


























































Tabla A. Esquema de calificación para evaluar el grado de exposición de las playas 
(McLachlan 1980). 
 PARÁMETRO CLASIFICACIÓN PUNTUACIÓN 
1 Acción del 
oleaje 
 Prácticamente ausente 0 
  Variable, de ligero a moderado, la altura 
de ola raramente excede 1m 
1 
  Continuamente moderado, la altura de 
ola raramente excede de 1m 
2 
  Continuamente fuerte, la altura de ola 
excede en muchas ocasiones de 1m 
3 
  Continuamente extremo, la altura de ola 
es de menos de 1.5 m 
4 
2 
Anchura de la 
zona de surf  
 
 Muy ancha, las olas rompen primero en 
las barras 0 
  Moderada, las olas rompen normalmente 
a 50 o 150 m de la costa 1 
  Estrecha, las olas rompen directamente 
en la playa 2 
3 % de arena 
muy fina 
 (62 a 125 µm) 
5% 0 
 De 1 a 5% 1 
 1% 2 














 > de 710 5 6 7 7 7  
 de 500 a 710 4 5 6 7 7  
 de 350 a 500 3 4 5 6 7  
 de 250 a 350 2 3 4 5 6  
 de 180 a 250 1 2 3 4 5  
 < de 180 0 0 1 2 3  
5 Profundidad de 
la capa 
reducida (cm) 
De 0 a 10 0 
 De 10  25  1 
 De 25 a 50 2 
 De 50 a 80 3 




 Ausentes 1 
Puntuación máxima 20 






Tabla B. Tipos de playas y descripción (en función de la puntación obtenida en Tabla 





De 1 a 5 
Muy 
protegida 
Sin apenas acción del oleaje, con presencia de 
capas reducidas a poca profundidad y existencia 
de abundantes túneles de macrofauna excavadora 
De 6 a 10 Protegida 
Pequeña acción del oleaje, con presencia de capas 
reducidas, en general presencia de algunos 
túneles de macrofauna excavadora 
De 11 a 15 Expuesta 
De moderada a fuerte acción del oleaje, existencia 
de capas reducidas muy profundas, generalmente 
no hay túneles de macrofauna excavadora 
De 16 a 20 
Muy 
expuesta 
Fuerte acción del oleaje, sin capas reducidas y 























Tabla C. Detalles de análisis de varianza de tres vías con los datos de biomasa de 
algas (g DW m-2) transformados Log10(x). 
 df MS F 
Playa (P) 1 0.0036    0.01ns 
Mes (M) 12 13.81 44.74* 
Nivel (N) 1 15.88   51.44* 
P x M 12 29.08  94.20* 
P x N 1 62.11 201.17* 
M x N 12 2.70      8.77* 
P x M x N 12 12.19    39.51* 
Residuos 260 0.30  
Total 311   
(* ) p < 0.001  
(ns) p > 0.05    
 
Tabla D. Análisis espacio-temporal de la biomasa de algas (g PS m-2) depositadas en 
las playas analizadas (Mañóns y Arnelas), en los dos niveles a lo largo del año. 
Detalles de análisis PERMANOVA de tres vías en el que se analizan playa, nivel y mes 
como factores fijos. Los grupos funcionales fueron considerados como nivel de 
agregación. 
 df MS Pseudo-F 
Playa (P) 1 38673 69.352* 
Nivel (N) 1 90760 162.76* 
Mes (M) 12 14258 25.569* 
P x N 1 11056 19.826* 
P x M 12 12084 21.669* 
N x M 12 4360 7.8186* 
P x N x M 12 4519.1 8.1039* 
Res 260 557.64          
Total 311     











Tabla E. Características físicas de las playas analizadas en los Capítulos 2, 3, 4 y 5: 
Ladeira (LA), Arnelas (AR), A Canteira (AC),  Mañóns (MA) y Ladeira (Corrubedo) 














LA 1300 228 83 394.59 9 Protegida 
AR 250 535 188 676.67 6 Protegida 
AC 100 43 22 2072.56 8 Protegida 
MA 1300 238 115 284.59 6 Protegida 
LA (Co) 5000 140 65 211.03 12 Expuesta 
 
Tabla F. Concentraciones fenólicas (% PS) medias, máximas y mínimas de los tejidos 
de las seis especies analizadas (n = número de muestras recogidas durante el 
periodo de estudio). 
  n Media ± ES MÁX MÍN 
Ulva spp. 277 0.48 ± 0.02 2.27 0.05 
Laminaria spp. 136 0.96 ± 0.07 5.59 0.04 
Cystoseira spp.  225 1.47 ± 0.08 6.69 0.18 
S. muticum 177 1.65 ± 0.11 6.92 0.10 
Zostera spp. 262 2.11 ± 0.15 17.97 0.12 







Tabla G. Protocolo de toma de muestras, extracción, medida y cálculo de las 
concentraciones fenólicas utilizado en este trabajo. Extracción y medida según 







Tabla H. Abundancia media (ind. m-2) de los principales grupos de macrofauna 
identificados en las dos bandas de algas varadas: banda de material envejecido (A) y 
banda de material fresco (F) (n = 30). 
 
A   F 
  Media ± ES   Media ± ES 
Arnelas 
     Talítridos 2167.33 273.61 
 
1293.33 359.84 
Isópodos 24.00 5.20 
 
9.33 3.14 
Coleópteros 24.67 4.57 
 
9.33 3.14 
 Dípteros 36.67 11.06 
 
12.67 4.12 
Miriápodos 2.00 1.11   4.67 2.48 
Ladeira 
     Talítridos 26.67 11.84 
 
76.67 29.94 
Isópodos 0.67 0.67 
 
0.00 0.00 
 Coleópteros 10.00 2.99 
 
2.00 1.11 
 Dípteros 4.00 1.49 
 
11.33 4.14 
Miriápodos 0.00 0.00   0.67 0.67 
Mañóns 
     Talítridos 528.67 108.20 
 
836.00 235.31 
Isópodos 0.00 0.00 
 
0.00 0.00 
 Coleópteros 30.67 8.40 
 
9.33 2.83 
 Dípteros 13.33 3.88 
 
15.33 3.67 















Tabla I. Listado de los taxa de macrofauna asociada a las líneas de deposición de algas 
identificados en cada playa. Arnelas (AR), Ladeira (LA) y Mañóns (MA) (Capítulo 4). 
TAXA AR LA MA 
Phylum Nematoda 
   Nematoda indet. x x x 
Phylum Annelida 
   Cl. Polychaeta 
   Polichaeta indet. x - x 
Cl. Oligochaeta 
   Oligochaeta indet. x x x 
Phylum Arthropoda 
   SubP. Chelicerata 
   Cl. Arachnida 
   O. Acarina 
   Acarina indet. - x - 
SubP. Miriapoda  
   Clase Diplopoda 
   Diplopoda indet. x x x 
Clase Chilopoda 
   Chilopoda indet. x - x 
SubP. Hexapoda 
   Clase Insecta 
   O. Coleoptera 
   Adultos 
   Coleoptera indet. x x x 
Familia Tenebrionidae (Latreille, 1802) 
   Phaleria cadaverina (Fabricius, 1792) x x x 
Familia Staphylinidae Latreille 1801 
   Staphylinidae indet. x x x 
Larvas 
   Coleoptera indet. x x x 
Tenebrionidae indet. x - x 
Phaleria cadaverina (Fabricius, 1792) x x x 
O. Diptera 
   Diptera indet. 
   Larvas x x x 
Pupas x x x 





TAXA AR LA MA 
Adultos x x x 
Familia Tabanidae Latreille, 1801 
   Tabanidae indet. 
   Larvas x x x 
Familia Anthomyiidae Robineau-Desvoidy 1830  
   Antomyiidae indet.  x - - 
O. Hymenoptera 
   Hymenoptera indet. - - x 
Familia Formicidae Latreille, 1808 
   Formicidae indet. x x - 
SubP. Crustacea 
   Cl. Malacostraca 
   O. Amphipoda 
   Familia Talitridae Rafinesque, 1814 
   Talitridae indet. x x x 
Talitrus saltator (Montagu, 1808) x x x 
Deshayesorchestia deshayesii (Audouin, 1826) 








   Familia Sphaeromatidae Latreille, 1824 
   Sphaeroma serratum (Fabricius, 1787) x - - 
Lekanesphaera monodi (Arcangeli, 1934)  x - - 
Familia Tylidae Dana, 1851 
   Tylos europaeus Arcangeli, 1937 x x - 
O. Mysida 
   Familia Mysidae Haworth, 1824 
   Mysidae indet. - - x 
O. Tanaidacea 











Tabla J. Detalles del análisis de varianza de tres vías con los datos de % de peso seco 
remanente de los parches de algas recogidos durante el experimento. 
Fuente SS DF MS F p 
Tiempo (Ti) 12.8794 5 2.5759 45.9 0.0000 
Zona (Zo) 0.0021 1 0.0021 0.04 0.8461 
Tratamiento (Tr) 5.2219 2 2.6109 46.52 0.0000 
Ti x Zo 2.4774 5 0.4955 8.83 0.0000 
Ti x Tr 4.7000 10 0.4700 8.37 0.0000 
Zo x Tr 0.6431 2 0.3216 5.73 0.0049 
Ti x Zo x Tr 0.5755 10 0.0576 1.03 0.4312 
RES 4.0409 72 0.0561     
TOT 30.5404 107       
Datos transformados Log (x +10)  
Tabla K. Detalles del análisis de varianza de tres vías de los coeficientes de 
degradación (k) de los parches de algas recogidos durante el experimento. 
Fuente SS DF MS F p 
Tiempo (Ti) 4.1463 5 0.8293 801.68 0.0000 
Zona (Zo) 0.0033 1 0.0033 3.16 0.0798 
Tratamiento (Tr) 0.0343 2 0.0171 16.57 0.0000 
Ti x Zo 0.0457 5 0.0091 8.84 0.0000 
Ti x Tr 0.0398 10 0.004 3.85 0.0003 
Zo x Tr 0.0035 2 0.0017 1.68 0.1942 
Ti x Zo x Tr 0.0152 10 0.0015 1.47 0.1687 
RES 0.0745 72 0.001     
TOT 4.3625 107       
Datos transformados Log (x +1)  
Tabla L. Detalles del análisis de varianza de dos vías de los datos de contenido 
fenólico (% PS) de los parches de algas. 
Fuente SS DF MS F P 
Tiempo (Ti) 53.637 3 17.879 70.64 0.0000 
Tratamiento (Tr) 0.6303 2 0.3151 1.25 0.3059 
Ti x Tr 1.2468 6 0.2078 0.82 0.5647 
RES 6.0747 24 0.2531     





Tabla M. Listado de los taxa de macrofauna identificados durante el experimento de 
degradación en la playa de Ladeira (Corrubedo) (Capítulo 5). La gama de grises 
indica las abundancias recogidas en cada tiempo de muestreo (leyenda debajo de la 
tabla). 
  Tiempo (días) 
TAXA 1 3 9 16 24 43 
Phylum Nematoda             
Nematoda indet.             
Phylum Annelida             
Cl. Oligochaeta             
Oligochaeta indet.             
Phylum Arthropoda             
SubP. Chelicerata             
Cl. Arachnida             
O. Araneae             
Familia Lycosidae Sundevall, 1833             
Arctosa perita (Latreille, 1799)              
SubP. Hexapoda             
Clase Insecta             
O. Coleoptera             
Adultos             
Coleoptera indet.             
Familia Histeridae             
Histeridae indet.             
Familia Staphylinidae Latreille 1801             
Staphylinidae indet.             
Familia Tenebrionidae (Latreille, 1802)             
Phaleria cadaverina (Fabricius, 1792)             
Larvas             
Coleoptera indet.             
Staphylinidae indet.             
Phaleria cadaverina (Fabricius, 1792)             
O. Diptera             
Diptera indet.             
Larvas             
Pupas             





Familia Tabanidae Latreille, 1801             
TAXA 1 3 9 16 24 43 
Tabanidae indet.             
Larvas             
O. Hymenoptera             
Hymenoptera indet.             
Familia Formicidae Latreille, 1808             
Formicidae indet.             
SubP. Crustacea             
Cl. Malacostraca             
O. Amphipoda             
Familia Talitridae Rafinesque, 1814             
Talitridae indet.             
Deshayesorchestia deshayesii (Audouin, 1826)             
O. Isopoda             
Isopoda  indet.             
Familia Sphaeromatidae Latreille, 1824             
Sphaeromatidae indet.             
Familia Tylidae Dana, 1851             
Tylos europaeus Arcangeli, 1937             
O. Mysida             
Familia Mysidae Haworth, 1824             


















 Densidad (ind. m-2) 
  0 
  < 300 
  de 300 a 600 





Tabla N. Detalles del análisis de varianza de tres vías de los datos de abundancia de 
macrofauna (ind. m-2) en cada uno de los tratamientos. 
Fuente SS DF MS F P 
Tiempo (Ti) 55.605 5 11.121 16.84 0.0000 
Zona (Zo) 0.5094 1 0.5094 0.77 0.3819 
Tratamiento (Tr) 178.86 3 59.619 90.3 0.0000 
Ti x Zo 5.5971 5 1.1194 1.7 0.1430 
Ti x Tr 29.771 15 1.9847 3.01 0.0006 
Zo x Tr 6.1219 3 2.0406 3.09 0.0307 
Ti x Zo x Tr 5.6455 15 0.3764 0.57 0.8910 
RES 63.381 96 0.6602     
TOT 345.49 143       
Datos transformados Log (x +10)  
Tabla O. Detalles del análisis de varianza de tres vías de los flujos de CO2 (µmol C m-2 
s-1) medidos en cada uno de los tratamientos. 
Fuente SS DF MS F P 
Tiempo (Ti) 48.5442 6 8.0907 236.77 0.0000 
Zona (Zo) 0.1024 1 0.1024 3 0.0861 
Tratamiento (Tr) 183.5773 3 61.193 790.78 0.0000 
Ti x Zo 0.7936 6 0.1323 3.87 0.0015 
Ti x Tr 14.3884 18 0.7994 23.39 0.0000 
Zo x Tr 0.2380 3 0.0793 2.32 0.0790 
Ti x Zo x Tr 1.2742 18 0.0708 2.07 0.0112 
RES 3.8271 112 0.0342     
TOT 252.7455 167       
Datos transformados Log (x)  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
